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Comme le soulignent les traités modernes d'écologie (Knight, 
1965 ; Odum, 1963 ; etc.), les successions écologiques représentent 
pour le naturaliste un matériel de travail du plus haut intérêt, 
- 153 -
en lui permettant de suivre d'une manière quasi expérimentale 
l'évolution continue de certains facteurs du milieu. Plus particu­
lièrement, l'étude de séries forestières complètes donne à l'orni­
thologue qui a la chance d'en disposer le moyen de comprendre 
dans toutes ses nuances l'influence de la physionomie de la végé­
tation sur l'abondance et la composition de l'avifaune. C'est 
pourquoi, profitant de la présence en Bourgogne de forêts doma­
niales très vastes et exploitées de façon homogène, nous avons 
entrepris, après l'étude par l'un de nous d'une chênaie sèche des 
plateaux calcaires (Ferry, 1960), de dénombrer aussi complètement 
que possible les oiseaux qui peuplent les successions d'un autre 
type de chênaie : la forêt de chênes pédonculés (Quercus pedun­
culata) de la Plaine de Saône. Le présent article expose les 
corrélations que 9 saisons d'étude nous ont permis d'établir entre 
les divers aspects de la végétation et l'avifaune nicheuse et recons­
titue son évolution naturelle au cours des successions. Dans une 
seconde publication, l'un de nous exposera les modifications que 
subit cette avifaune au fil des saisons. Enfin, nous avons le projet 
de l·eprendre ultérieurement les caractères généraux du peuple­
ment avien de ces chênaies, par comparaison avec d'autres grands 
types de forêts du biome tempéré (hêtraie, conifères, etc.) étudiées 
par nous dans notre région et par d'autres dans les contrées 
voisines. 
I - DESCRIPTION DU MILIEU 
1°) CARACTÈRES GÉNÉRAUX DES FORÊTS ÉTUDIÉES. 
Situation. - Cette étude ne porte que sur une catégorie bien 
définie des forêts de la Plaine de Saône : la chênaie pédonculée à 
charme, dont nous préciserons les caractères floristiques. Cette 
association sylvatique est d'ailleurs la plus largement répandue 
de toutes celles qui se rencontrent dans la « dépression bressane » 
entre les massifs calcaires de la Côte-d'Or à l'Ouest, et ceux du 
Jura à l'Est. Elle y occupe encore toutes les croupes les plus 
pauvres, de part et d'autre de la Saône entre 180 et 250 mètres 
d'altitude, présentant partout un aspect remarquablement homo­
gène. Tous nos dénombrements d'avifaune furent effectués dans 
cinq massifs choisis pour leur grande superficie et l'homogénéité 
de leur traitement forestier : les Forêts domaniales de Cîteaux 
(3 560 hectares), Saint-Léger (865 hectares) et la forêt communale 
de Lamarche (927 hectares) toutes situées dans le Sud-Est de la 
Côte-d'Or, et les Forêts domaniales de Palleau (501 hectares) et 
Pourlans (666 hectares) en Saône-et-Loire (fig. 1). 
Sol. - Le substratum est formé de limons quasi imperméables 
provenant de l'évolution des limons argileux pliocènes (marnes 
de Bresse) et des formations argilo-limoneuses des hautes terrasses 
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du système Saône-Doubs (Amiot, corn. or.) . Les pentes sont faibles 
ou nulles. 
CHA TILLON NAIS 
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Fig. 1. - La dépression de la Saône avec les massifs forestiers décrits dans le texte. 
En noir les forêts de Chêne pédonculé de cette étude (1 : Saint-Léger, 2 : Cîteaux, 3 : 
Pourlans). Presque toute la zone en pointillés porte des forêts analogues mais que nous 
n'avons pas étudiées. En hachures la forêt de Chêne rouvre sur sol calcaire citée dans 
le texte par comparaison (Ferry, ig6o). 
Les sols sont tous du type « sol lessivé hydromorphe » (Chré­
tien, com. or.) et pratiquement partout dépourvus de calcai:re. 
Leur pH toujours proche de 5 traduit l'ancienneté de leur cou­
verture forestière. L'horizon humifère est pauvre : 3 % de matière 
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organique dans l'horizon de surface, ce qui est faible pour un 
sol forestier. Ces sols pauvres conviennent cependant à la forêt 
du fait qu'ils restent partout profonds et humides, ce qui se traduit 
en surface par l'abondance de ruisseaux, de mares et même de 
petits marais, et amène les forestiers à entretenir un réseau de 
drainage. 
Climat. - Le climat de la vallée de la Saône est dans 
l'ensemble moins froid que celui des plateaux qui l'encadrent. Il 
reste cependant assez contrasté. Pour en donner un aperçu plus 
précis, nous avons compilé les relevés des postes météorologiques 
les plus proches des forêts étudiées. Nous en tirons les valeurs 
suivantes, moyennes des données annuelles de la période 1951-
1965: 
Nombre annuel de jours de gelée sous abri : 68 (station d'Ouges). 
Nombre annuel de jours pendant lesquels le sol reste couvert de 
neige sur plus de la moitié de sa surface: 17 (station d'Ouges). 
Température annuelle moyenne à la station de Cîteaux : 10,3° 
(elle a varié de 9,2° à 11,2° pendant les 15 années considérées). Il 
y a un écart d'un peu plus de 10° entre la moyenne des tempéra­
tures minima (5,1°) et celle des maxima (15,4°). 
Pluviométrie annuelle : 743,6 mm à Cîteaux et 796,3 mm à 
Auxonne. 
Flore. - Les forêts étudiées appartiennent toutes à la même 
unité phytosociologique, la « Chênaie pédonculée à charmes, sous­
association à Primevère élevée » (Querco-Carpinetum primuleto­
sum). L'ensemble des relevés effectués à l'Est et au Sud-Est de 
Dijon par Breton (1952) est élevé au rang d'association sous le 
nom de Querceto-Primuletum. Ce type de forêt fait partie des 
associations de Chêne-Charme de l'Europe moyenne, parmi les­
quelles il représente une formation caractéristique des fonds de 
vallées (Bonnot, corn. or.). Sa composition floristique est le reflet 
des conditions climatiques et édaphiques décrites ci-desus. Ainsi, 
la douceur relative du climat explique la prépondérance du Chêne 
pédonculé (Quercus pedunculata) (Plaisance, 1963) et l'absence des 
espèces sub-montagnardes qui peuplent les plateaux calcaires 
voisins. La Primevère élevée (Primula elatior), qui caractérise 
justement la sous-association, est l'une des nombreuses espèces 
indicatrices d'humidité. Le fait que cette association végétale soit 
bien étudiée dans les travaux des botanistes (notamment Breton, 
1952) nous dispense d'en donner une description complète. D'ail­
leurs, si les espèces végétales sont intéressantes à considérer en 
tant qu'indicateurs écologiques rendant compte des qualités du 
milieu, toutes n'ont pas la même importance pour les oiseaux. 
Bien plus, l'avifaune peut se montrer très sensible à la présence 
de plantes jugées peu caractéristiques de l'association par les 
phytosociologues, telles que les fougères aigles (Pteridium aqui-
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linum) et les ronces (Rubus surtout fruticosus sp. coll.) de la jeune 
futaie. 
Si l'on ajoute que la physionomie des végétaux (notamment 
l'âge des plantes ligneuses) et leur agencement dans l'espace sont 
souvent plus déterminants que leur essence exacte en ce qui 
concerne la sélection de l'habitat par les oiseaux, il apparaît, 
comme nous l'avons déjà souligné (Ferry, 1960, Ferry et Frochot, 
1968 a), que l'ornithologue doit donner de son milieu d'étude une 
description précise tenant compte de ces facteurs. C'est pourquoi 
nous reviendrons, dans les pages qui suivent, sur cet aspect des 
chênaies étudiées. 
Faune. - Si l'on excepte deux saisons de piégeages d'insectes 
effectuées par l'un de nous dans la jeune futaie (Frochot, à 
paraitre), nous ne possédons pas de données faunistiques sérieuses 
sur les animaux autres que les oiseaux vivant dans notre milieu 
d'étude. Nos données sur la faune se limiteront donc à quelques 
remarques sur les groupes systématiques les plus accessibles à 
l'observation. 
1) Insectes. - Nous croyons pouvoir dégager trois caractères 
de l'entomofaune de ces chênaies: (a) sa relative banalité, qui 
découle de celle du peuplement forestier (b) son abondance : les 
insectes y sont, de toute évidence, nombreux et (c) la proportion 
relativement importante des insectes liés, directement ou non, à 
l'humidité du milieu : Trichoptères, Odonates, Coléoptères et 
surtout Diptères à larves aquatiques (Chironomidcs, Moustiques, 
etc.). Nous reviendrons en détail sur ce point en analysant les 
piégeages, mais nous tenons dès maintenant à souligner l'un des 
effets possibles de l'abondance des points d'eau sur celle <les 
insectes dont certains oiseaux se nourrissent. 
2) Vertébrés. - La liste des espèces de Batraciens et de 
Reptiles traduit, elle aussi l'humidité du milieu : nous y avons 
relevé 9 espèces des premiers, pour la plupart très abondantes 
(nous ne citerons que le Crapaud sonneur Bombina variegata, qui 
pullulle dans toutes les flaques et semble très caractéristique de 
ce type de forêts) contre seulement 3 espèces de Reptiles : l'Orvet 
(Anguis f raigilis), le Lézard des souches (Lacerta agi lis) et la 
Couleuvre à collier (Natrix natrix). On peut remarquer que, mis 
à part la Couleuvre à collier (d'ailleurs peu abondante), les 11 
espèces citées se nourrissent d'Invertébrés, et plusieurs d'entre 
elles, comme le Sonneur et les Tritons, doivent exploiter essen­
tiellement les insectes aquatiques dont on a souligné l'importance. 
De ce fait, leur niche alimentaire recoupe en partie celle de certains 
petits passereaux insectivores. 
En ce qui concerne les Mammifères, nous n'avons de rensei­
gnements que sur les espèces les plus faciles à repérer. Leur faune 
est peu variée, avec quelques absences remarquables : pas de 
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Cerf (Cervus elaphus), pas de lapin (Oryctolagus cuniculus) ni 
d'écureuil (Sciurus vulgaris). Nous n'y avons jamais rencontré de 
Gliridés, ce qui signifie qu'ils sont soit absents, soit très rares. Les 
petits rongeurs (Apodemus et Microtinés) sont présents mais appa­
remment peu abondants. Tous ces mammifères habitent pourtant 
les forêts feuillues des plateaux calcaires à quelques dizaines de 
kilomètres seulement de notre zone d'étude. Cette rareté des 
mammifères végétariens dans les chênaies de la plaine de Saône 
s'explique probablement en partie par l'homogénéité et la mono­
tonie de leur peuplement végétal. Les mammifères carnivores sont 
par contre bien représentés, avec une bonne variété d'insectivores 
(Chauve-souris, Hérisson, Sorex araneus, Crocidura leucodon) et 
plusieurs espèces de Fissipèdes dont nous ne citerons que la plus 
spectaculaire : le Chat sauvage (Fe lis silvestris), qui semble tout 
aussi abondant dans ces chênaies humides que dans les bois secs 
des plateaux de Côte-d'Or. 
2°) L'INFLUENCE DU TRAITEMENT FORESTIER. 
Toutes les forêts étudiées sont depuis très longtemps exploi­
tées par !'Office Nationale des Forêts (quatre d'entre elles étant 
« domaniales » et la cinquième « soumise ») et elles présentent 
de ce fait plusieurs avantages qui ont guidé notre choix : 
le traitement forestier est standardisé au maximum, d'une 
forêt à l'autre et aussi au cours des années successives ; 
- les massifs sont découpés en parcelles rectangulaires dont 
la superficie (10 à 20 hectares) convient bien au dénombrement de 
la plupart des oiseaux ; 
- un nombre important de ces parcelles, groupées en « affec­
tations» sur de vastes surfaces, est exploité en «futaie régulière», 
mode de traitement peu répandu dans nos régions mais particu­
lièrement favorable aux études écologiques ; nous allons le définir 
en le comparant au procédé plus classique du « taillis sous futaie » 
qui est appliqué à l'autre partie de ces forêts. 
A) Le traitement en futaie régulière. 
La futaie est un mode d'exploitation de la forêt (voir Blais, 
1947 ; Loiseau, 1947; Plaisance, 1963) oouvant se définir aux deux 
extrémités de la vie des arbres qui (af proviennent tous de semis, 
le plus souvent naturels, (b) sont exploités à l'état d'arbres adultes, 
c'est-à-dire âgés et de grande taille, en vue de fournir du bois 
d'œuvre. Elle est dite fut aie régulière lorsque tous les arbres d'une 
même parcelle effectuent leur croissance de concert, après une 
coupe rase de tous ceux de la génération précédente. Tous ces 
arbres ont donc, à un moment donné, le même âge (le peuplement 
est dit équienne), à l'exception de ceux, peu nombreux, qui ont pu 
se développer tardivement dans les vides laissés par les autres. 
Une parcelle de futaie régulière présente donc un aspect changeant 
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d'année en année pendant toute la durée d'une « révolution » qui 
va d'une «coupe définitive» à la suivante. Nous tenons à souligner 
ici la différence entre futaie régulière et futaie jardinée : dans les 
forêts (de montagne notamment) traitées par ce dernier procédé, 
les parcelles ne sont pas exploitées selon des cycles d'ensemble 
mais continuellement, arbre par arbre, si bien que leur peuple· 
ment végétal conserve toujours le même aspect d'année en année. 
C'est un milieu à ?a fois plus constant et plus hétérogène que la 
futaie régulière et nous avons constaté dans les forêts du Jura que 
son avifaune s'en ressent. La futaie jardinée n'est pas employée 
dans nos chênaies car le chêne pédonculé est une essence de 
lumière dont la germination exige des peuplements très ouverts. 
Quand, dans la suite du texte, nous emploierons le terme « futaie » 
(ou son abréviation F), il s'agira donc toujours de la futaie 
régulière. 
Une partie importante des massifs étudiés (représentant quel­
ques 2 500 hectares répartis en trois unités dans les forêts de 
Cîteaux, Pourlans et Palleau), jadis exploitée en taillis-sous-futaie, 
fut convertie en futaie régulière au début du siècle dernier. Depuis, 
l'exploitation s'y est poursuivie régulièrement avec une révolution 
d'environ 150 ans. Certaines parcelles de Cîteaux et Pourlans, 
déjà très vieilles à la conversion de 1833, n'ont cependant pas 
encore été exploitées à ce jour : les plus âgêes sont assimilables à 
de la futaie de 200 ans environ et nous les avons étudiées avec 
un soin tout particulier. 
Chaque parcelle de cette futaie représente un biotope dont 
il faut souligner deux caractères de la couverture végétale: (1°) 
son aspect reste très homogène, à un instant donné, sur toute 
l'étendue qu'elle occupe, (2°) par contre il évolue régulièrement 
d'une année à l'autre tout au long de la révolution. Cette évolution 
cyclique de la futaie n'est pas simple, mais peut être considérée 
comme la résultante de deux facteurs opposés : 
- La tendance naturelle de la végétation à occuper rapide­
ment tout l'espace disponible, en direction d'un climax qui compor­
terait davantage d'espèces telles que le tremble, le bouleau, les 
saules (dans les bas-fonds) ou le hêtre (sur certaines croupes) 
(Breton, 1952; Bugnon, corn. or.). 
- Les interventions des forestiers, qui travaillent à substituer 
le chêne (depuis très longtemps), le hêtre (plus récemment) ou à 
défaut le charme aux « bois blancs » sans intérêt. Ces interven­
tions sont essentiellement de deux ordres : drainage du sol et 
élagage des essences indésirables par des coupes d'éclaircie fré­
quemment répétées pendant les 20 ou 30 premières années de 
la révolution. Passé cette période critique les élagages se font 
plus rares car la futaie est devenue une chênaie à charmes très 
pure (avec des îlots de hêtres) qui vieillit ensuite presque libre­
ment jusqu'à la coupe définitive. 
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Cette action humaine, dont les effets sont toujours très impor­
tants même s'ils restent parfois difficiles à déceler, doit être consi­
dérée comme une des composantes principales du milieu végétal 
tel que nous allons le décrire succinctement : 
Une révolution complète de la futaie débute par la coupe 
définitive qui débarasse la parcelle de tous les vieux arbres, ne 
laissant que des taches clairsemées de très jeunes semis. L'année 
qui suit cette coupe voit donc la majeure partie du terrain envahie 
par une haute couverture herbacée (Molinia caerulea, Deschampsia 
cœspitosa, Juncus sp., Eupatorium cannabinum, Arrhenatherum 
elatius, Epilobium spicatum, Pleridium aquilinum, Carex brizoides, 
etc.). Ce règne de l'herbe haute s'achève rapidement les années 
suivantes au profit de celui des ronces (Rubus plur. sp.) et des 
buissons qui se mêlent aux jeunes plants des chênes pour former 
des halliers inextricables (Salix sv. plur., Populus tremula, Carpinus 
betulus, Rhamnus frangula, Bêtûla pendula, Viburnum opulus, 
Lonicera periclymenum et par places Calluna vulgaris, Sarotham­
nus scoparius, Fraxinus excelsior, Corylus avellana, Cornus 
sanguinea, etc.). Vers la cinquième année, cette couverture buis­
sonnante couvre d'une nappe monotone et impénétrable tout 
l'espace disponible. Puis, les buissons devenant progressivement 
des arbustes et les coupes d'éclaircies agissant, on assiste à la 
disparition progressive de beaucoup d'essences et il ne reste, vers 
la quarantième année, qu'un boisement uniforme de chênes (sur­
tout le chêne pédonculé Quercus pedunculata mais aussi quelques 
chênes rouvres Q. petrœa), de charmes (Carpinus betulus) et de 
hêtres (Pagus sylvatica). A ce stade, la composition floristique de 
la futaie se stabilise et elle va se maintenir telle quelle jusqu'à la 
fin de la révolution (tout au moins en ce qui concerne les essences 
principales, les strates inférieures pouvant continuer à évoluer 
lentement, notamment par l'installation dans la très vieille futaie 
d'un sous-bois secondaire formé par les rejets et semis des essences 
arborescentes principales et par des brins de houx (Ilex aquif olium) 
et d'aubépines (Crafœgus oxyacantha et C. monogyna). Les pro­
portions relatives des essences de cette futaie mûre ne présentent 
que de très faibles variations locales concernant surtout l'abon­
dance du hêtre et nous pouvons estimer, d'après nos observations 
et celles des forestiers (Desouche, 1956 ; Plaisance, 1963 ; Sauva­
gnac, corn. or.), qu'il y a en moyenne 9 chênes pour un hêtre parmi 
les arbres dominants. Le charme, toujours dominé en taille et en 
volume par ies essences précédentes, reste toutefois très abondant 
et représente environ le tiers du peuplement arborescent dans son 
ensemble. 
Ce bref survol de l'évolution d'une parcelle nous montre que 
les modifications d'ordre floristique sont importantes tout au 
début de la révolution, puis s'atténuent pour devenir rapidement 
négligeables. Il n'en est pas de même des modifications affectant 
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la physionomie du peuplement, qui restent importantes bien après 
que la composition floristique se soit stabilisée. Nous verrons que 
leurs effets se font sentir sur l'avifaune jusqu'à la fin du cycle dans 
la très vieille futaie. La formation végétale d'une parcelle de futaie 
effectue sa révolution en passant par des faciès radicalement 
différents dont nous pouvons schématiser la succession : 
Les 2 premières années : lande herbeuse dense et haute. 
De 3 à 6 ans : halliers buissonnants bas séparés par des 
zones herbeuses. 
De 7 à 12 ans : nappe buissonnante continue, impéné­
trable. 
Après 12 ans: la couverture du feuillage étant complète­
ment refermée, la lumière n'arrive plus au sol, recouvert 
d'une litière de feuilles mortes et dépourvu d'herbes; les 
arbustes perdent leurs feuilles inférieures, et la hauteur de 
ces feuilles inférieures d'élève d'année en année au-dessus 
du sol. 
Vers 40-50 ans: arbres sains et serrés, n'ayant pas encore 
leur hauteur définitive. 
Vers 100 ans: vieux arbres, la futaie a pratiquement 
atteint sa hauteur définitive. 
De 150 à 200 ans : très vieux arbres espacés, souvent 
creux et portant des branches mortes ; litière de feuilles 
mortes importante et comportant aussi beaucoup de bois 
mort. 
Le tableau I, résumant des mesures prises sur notre terrain 
d'étude, donne une image aussi précise que possible de l'évolu­
tion des principaux caractères de la physionomie du peuplement 
au cours d'une révolution de la futaie. Toutefois d'autres carac­
tères que nous n'avons pu mesurer avec autant de précision 
influent aussi sur les oiseaux (cf. Ferry, 1959 et 1960 ; Emlen, 
1956). Ainsi, la surface foliaire à l'hectare serait intéressante à 
connaître exactement : nous nous sommes limités à quelques 
évaluations du nombre des feuilles sur lesquelles nous reviendrons 
ultérieurement. Le nombre de troncs à l'hectare fut mesuré sur 
quelques échantillons de surface restreinte avec les résultats 
suivants : 45 000 brins à l'hectare dans une parcelle de 2 ans, 
22 000 à 13 ans, 3 300 à 40 ans et 470 à 150-200 ans. Quoique 
grossiers, ces chiffres illustrent bien la diminution progressive 
du nombre des arbres au cours de la révolution et le dégagement 
croissant du sous-bois qui en résulte. Certains de ces arbres dispa­
raissent lors des élagages, soit coupés et laissés à terre, soit enlevés 
pour exploitations s'ils sont assez gros. D'autres meurent sur pied 
par suite de la compétition naturelle. Ceux qui subsistent jusqu'à 
la fin de la révolution atteignent des dimensions importantes en 
hauteur (tabl. 1) et surtout en diamètre : quelques mesures prises 
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dans la vieille futaie de Cîteaux donnent des diamètres movens 
(à 1,50 m du sol) de 15 à 30 cm pour les charmes et 40 à 50 pour 
les chênes et les hêtres, atteignant même parfois 1 mètre. A ce 
stade les arbres sont souvent creux et portent beaucoup de bran­
ches mortes. Nous n'avons pas trouvé le moyen de chiffrer l'impor­
tance totale du bois mort, mais nous pouvons affirmer qu'elle 
augmente régulièrement quand la succession se déroule jusqu'à 
devenir considérable dans les derniers stades : plusieurs espèces 
d'oiseaux en tirent nourriture et sites de nidification. 
La flltaie en régénérescence est le stade de la futaie régulière 
qui sépare deux révolutions successives. Nous l'avons décrit en 
détail dans un travail précédent (Ferry et Frochot, 1968 a). C'est 
une période d'une dizaine d'années pendant laquelle les semis de 
la prochaine génération doivent germer et démarrer. Elle débute 
à la coupe d'ensemencement qui retire environ les 3/4 des arbres 
de la vieille futaie, ne laissant que de grands porte-graines espacés 
au nombre d'une centaine à l'hectare. La lumière pénètre donc 
brusquement le sous-bois, transformant radicalement le milieu : 
elle permet une nouvelle ère de germination et en même temps la 
colonisation du sol par les herbes et des troncs et branches basses 
par les feuilles qui ne pouvaient vivre à l'ombre de la vieille 
futaie. La parcelle reste à ce stade jusqu'à ce que les semis soient 
suffisamment serrés. De ce fait, les ronces et les buissons divers 
en profitent pour envahir le terrain malgré les élagages répétés. 
Ceci explique que la forêt démarre si rapidement sa croissance 
dès le début de la prochaine révolution : en fait, la futaie com­
mence à pousser pendant les années de régénérescence, sous les 
porte-graines. Ce stade réalise donc le chevauchement de deux 
cycles successifs de la forêt. 
La futaie en régénérescence est donc un milieu tout à fait 
particulier qui juxtapose artificiellement des éléments de la vieille 
et de la très jeune futaie en un écotone ou milieu de lisière 
maintenu sur toute la parcelle pendant plusieurs années par 
l'action humaine. La coupe définitive qui enlève en bloc tous les 
porte-graines marque la fin de ce stade et le début de la nouvelle 
révolution. 
B) Le traitement en taillis sous-f 11taie. 
Le taillis sous-futaie (abréviation TSF) est un mode d'exploi­
tation largement répandu dans les forêts feuillues et plus parti­
culièrement en Bourgogne (voir description détaillée dans Ferry, 
1960), Il couvre 4 000 hectares des cinq forêts de cette étude. Rap­
pelons les principaux caractères qui le distinguent de l'exploitation 
en futaie: 
- La coupe séparant deux révolutions n'est jamais totale, 
mais épargne un certain nombre d'arbres sains âgés déjà d'une 
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ou plusieurs révolutions, que l'on appelle « réserves » et qui vont 
constituer la partie « futaie » du peuplement (il y en a théori­
quement une centaine à l'ha selon Breton, 1952). 
- La révolution est courte (normalement 25 ans dans les 
forêts étudiées ici), les arbres étant exploités jeunes à l'exception 
d'une partie des réserves qui est renouvelée à chaque nouveau 
cycle. 
- Les forestiers n'interviennent pas sur le peuplement pen­
dans sa croissance : les coupes se répètent seulement tous les 
25 ans, séparant brutalement les révolutions successives. 
Ces caractères fondamentaux du TSF ont d'autres consé­
quences sur le peuplement. Ainsi, l'absence d'élagage détermine, 
à tous les stades, une proportion d'essences indésirables pour le 
forestier plus importante que dans l'exploitation en futaie: davan­
tage de trembles, bouleaux, noisetiers, présence occasionnelle de 
Tilia platyphyllos, A/nus glutinosa, Acer campeslre, etc. La compo­
sition globale du TSF peut s'estimer à un tiers de chênes, un tiers 
de charmes et un tiers d'essences diverses. Pour la même raison, 
la croissance du taillis est plus rapide que celle des stades buisson­
nants d'âge correspondant de la série F, mais aussi plus irré­
gulière ( tabl. II). 
TABLEAU Il. 
Evolution des caractères physionomiques du milieu végétal au cours d'une révolution 
du Taillis-sous-futaie. 
Age du 
Taillis-sous-futaie 1 4 8 1} 20 }0 à 45 
en années 
.. Hauteur 1 à 2 0,50 ,., en mètres .. u 
+' al 
� -e Couverture 50 20 10 0 à 10 +' "' 
en % Cll.C: 
.,� 
+' • Hauteur � .:: 1 2 },5 8 15 20 à 25 
â ::: 
en mètres 
., 0 .... 
+' " .. Couverture ë. .. " +' 50 80 90 90 ·100 J..t •ri: en % +' ,,� 
Cl) .c 
.. 
Hauteur .... � 20 à 25 .:: . en mètres "' "  
Cl> O •M 
+' ., .. 
"' " +' Couverture ,.. ,...;:: }0 t; 2: en % 
,..� "' 
Bref, en l'absence de l'action régulatrice du forestier, le TSF 
constitue un biotope plus varié (en essences) et de physionomie 
beaucoup plus hétérogène que la F. Chaque parcelle réalise un 
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milieu mixte où les arbres et buissons de plusieurs générations 
différentes effectuent leur croissance de concert. Même si la partie 
taillis du TSF rappelle largement les jeunes stades de F, sa partie 
futaie toujours présente lui confert un faciès profondément diffé­
rent. On peut toutefois relever quelques similitudes entre certains 
stades des deux séries : 
a) Le très jeune TSF ressemble au stade « Régénérescence » 
de F : même faciès d'écotone, juxtaposant des grands arbres 
espacés et une strate herbacée et buissonnante basse. Ces stades 
restent cependant différents en ce qui concerne l'âge des arbres 
(beaucoup plus âgés dans la Régénérescence) et la nature des buis­
sons (rejets touffus et variés dans le jeune TSF, jeunes semis 
dans F - R). 
b) Le vieux taillis sous-futaie s'apparente fortement à la 
vieille futaie ou, plus exactement, plus les stades de F et TSF 
sont avancés plus leurs différences s'atténuent. Tout se passe 
comme si les deux séries, dont les jeunes stades siff èrent profon­
dément, tendaient à converger au cours de leurs révolutions vers 
le même climax. Nous reviendrons sur ce point en comparant les 
avifaunes des très vieilles parcelles des deux séries mais nous 
tenons dès maintenant à en souligner l'importance. Il s'agit d'un 
phénomène d'homogénéisation spontanée du milieu qui, quel que 
soit l'état de son peuplement végétal au début de la révolution, 
tend vers un état constant lorsque les forestiers l'abandonnent à 
lui-même. Des retards d'exploitation nous ont permis d'étudier 
à Cîteaux des parcelles de TSF âgées de 30 à 45 ans, et nous avons 
pu constater qu'elles constituent un milieu très voisin de la très 
vieille futaie (150 à 200 ans) : la strate du taillis a complètement 
rejoint celle de la futaie, dont les plus vieilles réserves ont 150 à 
200 ans d'existance. Il faut admettre éru'en fin de révolution les 
deux séries se trouvent donc proches du climax naturel, ou plus 
probablement d'un pseudo-climax où, comme nous l'avons indiqué, 
les interventions des forestiers ont renforcé la représentation de 
certaines essences comme le chêne et le charme. 
3°) ECHANTILLONNAGE DU MILIEU ÉTUDIÉ. 
Les forêts de chêne pédonculé de la plaine de Saône nous 
permettent donc d'étudier l'évolution de parcelles boisées vers 
leur climax dans deux systèmes d'exploitation forestière qui 
déterminent chacun une suecession chronologiquement ordonnée 
de biotopes différents. Les naturalistes dénomment « successions 
écologiques » ou encore « séries » de telles séquences de biocé­
noses se succédant en un point donné du sol dénudé au climax 
et nous désignerons celles' de notre étude par les abréviations 
« succession F » et « succession TSF ». Toutefois, il faut bien 
penser à inclure le forestier dans les éléments constituant les 
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écosystèmes étudiés et rappeler que son action a pour effets prin­
cipaux: 
d'opérer une certaine sélection des essences, 
d'homogénéiser et de retarder la croissance des premières 
années de la succession F, 
d'accélérer au contraire celle de la succession TSF en 
épargnant, au départ de chaque révolution, un nombre important 
d'arbres déjâ âgés, 
- de tronquer aux deux extrémités chacune des success10ns: 
a) à la fin : les plus vieux stades des deux séries sont certaine­
ment très proches du climax mais ils ne l'ont probablement pas 
encore atteint lorsqu'intervient l'exploitation définitive. 
b) au début : dans les deux cas nous sommes en présence de
successions dites « secondaires » (Odum, 1963 ; Vibert et Lagier, 
1!361), c'est-à-dire succédant immédiatement à un stade boisé et 
connues pour évoluer beaucoup plus rapidement que celles qui 
partent du terrain vierge. Les semis et rejets de souches font 
que les deux successions représentent dès leur première année un 
biotope forestier, appartenant déjà à l'association végétale du 
Querceto-Carpinetum primuletosum. (Il n'en serait pas de même 
d'un terrain vierge qui serait abandonné à lui-même dans la 
région étudiée : bien que tendant vers le même climax, ce terrain 
passerait d'abord par une phase herbeuse appartenant à une 
autre association végétale. Nous n'avons pas eu l'occasion d'étudier 
ces tout premiers stades). 
Toutefois, la possibilité de suivre l'évolution naturelle d'un 
milieu pendant 45 (TSF) et 200 ans (F) sur de grandes surfaces 
homogènes reste une chance rare pour l'écologiste que bien peu 
d'ornithologistes ont pu exploiter jusqu'à présent. Bien entendu, 
no.us avons dû pour cela reconstituer les deux successions en 
ordonnant par la pensée des stades évolutifs de parcelles différentes 
comme s'ils représentaient l'évolution normale d'une seule et 
même parcelle. Cette opération implique que les parcelles étudiées 
soient en tous points comparables : l'uniformité des facteurs du 
milieu et du traitement forestier de ces forêts de plaine autorise 
cette hypothèse de travail. 
Cela pose le problème de l'échantillonnage. Pour saisir les 
rapports entre l'avifaune nicheuse et les types de milieux réalisés 
par les différents stades des deux successions, nous avons dû 
sélectionner un certain nombre de parcelles où seraient effectués 
les dénombrements, en tenant compte : 
- des exigences de notre étude : il fallait disposer, pour 
chacun des aspects que présente la forêt à tous moments des deux 
séries, d'un échantillon suffisant de parcelles convenablement 
réparties; 
- de la possibilité matérielle de disposer au moment voulu 
- 166 
de parcelles aux stades voulus. Grâce à l'aide des forestiers, qui 
nous informaient des dates de coupes, nous avons pu trouver des 
échantillons de tous les stades évolutifs des deux séries à l'excep­
tion d'un « trou » dans la série de la futaie : il s'avéra impossible 
d'étudier, pendant nos 9 années de travail, la futaie de 21 à 40 ans, 
aucune coupe définitive n'ayant eu lieu dans cette série entre les 
années 1920 et 1946. Cette interruption de la succession F amène 
une certaine imprécision dans les données obtenues pour quelques 
espèces d'oiseaux, mais ne semble guère peser sur les conclusions 
générales, car les chiffres obtenus dans les stades contigus sont 
largement extrapolables. 
Pour simplifier le travail de dénombrement et tenir compte 
de certaines imprécisions affectant l'âge des parcelles, nous avons 
découpé chaque succession en stades évolutifs de plusieurs années 
consécutives. Leurs limites exactes sont certes arbitraires, mais 
nous les avons fixées de façon à ce que chaque stade ainsi défini 
rende compte d'un type de physionomie aussi précis que possible. 
Ce découpage fut d'ailleurs modifié après les premiers dénombre­
ments pour tenir compte des différents types d'avifaune dont la 
succession s'ajustait à celle des végétaux. Pour suivre au mieux 
l'importance des transformations que subit le milieu lors de la 
croissance de la forêt, nous avons adopté des classes d'âges très 
étroites les premières années, puis de plus en plus larges : l'évolu­
tion du peuplement vers le climax s'effectue avec une décélération 
marquée, qui se retrouve dans celle des avifaunes. Ces considéra­
tions nous ont finalement amenés à distinguer 5 stades dans la 
succession TSF et 8 dans celle, de plus longue durée, de la futaie 
(tabl. Ill). Chaque stade est désigné par un numéro d'ordre dans 
T ABLEA u III. 
Découpage des deux successions en stades é\·olutifs définis. 
" "' 
8 "' " 
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sa série, à l'exception du stade de la régénérescence de la série F 
auquel nous attribuons la lettre R pour bien marquer qu'il serait 
illogique de lui assigner une place précise dans sa série : il s'agit 
d'un stade placé à cheval sur deux séries successives dont il 
réalise un mélange des composantes. Les figures 2 et 3 schéma­
tisent les principaux caractères des 13 milieux que nous avons 
finalement reconnus et qui constituent le canevas de notre étude. 
Le problème des lisières. 
Les lisières possèdent des caractères particuliers, que n'ont 
pas les deux milieux qu'elles séparent et qui affectent tant la flore 
que la faune. Elles méritent donc d'être étudiées à part, et nous 
nous sommes efforcés de les exclure du présent travail. Nous 
avons complètement éliminé de nos dénombrements toutes les 
parcelles situées à la périphérie des massifs forestiers, jouxtant 
des cultures ou des étangs, ce qui explique que des oiseaux aussi 
communs que la Pie (Pica pica) ne figurent pas une seule fois dans 
nos résultats ! Nous pouvons affirmer avoir éliminé complète­
ment l'effet de ces lisières « extérieures » pour la plupart des 
oiseaux, et en tous cas pour tous les passereaux dont nous étudions 
l'abondance en forêt. Il n'en est pas de même des lisières « inté­
rieures » que constituent les routes forestières, les layons ou 
simplement la limite entre deux parcelles boisées différemment, 
dont il nous fut impossible d'éviter le voisinage ; nous avons 
toutefois minimisé leurs effets sur nos dénombrements en choisis­
sant de préférence nos parcelles échantillons au sein de massifs au 
peuplement homogène. D'ailleurs, l'effet de ces lisières intérieures 
reste probablement faible dans les forêts étudiées, et seulement 
manifeste pour un petit nombre d'espèces telles que la Bergeron­
nette grise, incontestablement attirée par les routes forestières et 
leurs talus, le Pipit des arbres et quelques autres. 
Conclusions. 
La flore et la faune des chênaies étudiées peuvent se carac­
tériser brièvement par une relative abondance (végétation exubé­
rante, animaux nombreux) assortie d'une faible variété, la plupart 
des espèces pouvant être qualifiées de banales. Un certain nombre 
d'espèces sont liées à l'humidité du sol, qui contribue par ailleurs 
à déterminer l'abondante production de bois et de feuillage. 
Le traitement forestier effectué selon des normes rigoureuses 
sur de grandes surfaces accuse sur chaque parcelle la monotonie 
du milieu par sélection des essences ligneuses (ainsi ramenées à 
un petit nombre) et homogénéisation de la physionomie. Ce trai­
tement détermine par contre de profondes différences entre les 
parcelles qui, à un instant donné, présentent pratiquement tous 
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Fig. 2. - Evolution de la végétation au cours d"une révolution de la Futaie. Les 7 
stades d'âges reconnus dans la succession sont numérotés de 1 à \'II. La Futaie en 
Régénérescece constitue un huitième type de biotope (Reg.). 
Fig. '.l· -- EHilution de la \égétation dans les :-; stades de la succession du Taillis-sous­
futaie. 
les stades évolutifs de deux successions distinctes, l'une liée au 
traitement en taillis-sous-futaie, l'autre à la futaie régulière. 
Ce type de forêt est représenté dans la plaine de Saône 
bourguignonne par plusieurs grands massifs montrant une telle 
similitude de caractères que les résultats de cette étude peuvent 
raisonnablement s'extrapoler aux massifs du même type s'étendant 
plus à r'Est et au Sud dans la Bresse jurassienne et la Saône-et­
Loire. 
A cette extrapolation d'ordre géographique peut s'en ajouter 
une autre d'ordre écologique, concernant le traitement forestier : 
ces forêts sont exploitées selon des procédés classiques, largement 
utilisés ailleurs. De sorte que la façon dont nous allons voir 
l'avifaune réagir aux traitements forestiers a beaucoup de chances 
de se retrouver dans bien d'autres forêts exploitées selon les 
mêmes normes. Nous sommes encouragés dans- cette affirmation 
par le fait qu'en dénombrant l'avifaune d'une chênaie assez 
différente (chênaie sèche à chêne rouvre du plateau côte-d'arien, 
Ferry, 1960) exploitée elle aussi en taillis-sous-futaie, l'un de nous 
trouve des résultats étroitement comparables à ceux obtenus dans 
les parcelles de cette étude traitées par ce même procédé. 
II. LES DENOMBREMENTS: METHODES ET RESULTATS 
Le découpage adopté nous met donc en présence de 13 
biotopes différents dont il faut dénombrer l'avifaune nidificatrice 
d'une manière telle que les résultats soient d'une part comparables 
entre eux et d'autre part bien représentatifs des 6 000 hectares 
étudiés. La première condition nous impose d'employer pour tous 
les stades une seule et même méthode. La seconde est indispen­
sable à l'extrapolation des résultats à toutes les forêts du même 
type et à tous leurs stades évolutifs : elle exige un nombre suffisant 
de sondages convenablement dispersés. 
La méthode des plans quadrillés, séduisante par sa grande 
précision, restait pratiquement inapplicable : même avec l'aide 
d'autres ornithologues, nous n'aurions pas pu dénombrer chaque 
année plus de 2 ou 3 quadrals de taille honnête et il aurait fallu 
au moins 5 ans pour que chacun des 13 stades soit dénombré une 
fois, certes avec précision, mais sans grande possibilité d'extra­
polation. Nous avons donc choisi une méthode beaucoup plus 
rapide, celle des Indices Kilométriques d' Abondance (IKA) qui 
convenait à deux titres principaux: 1°) nous sommes familiers 
de cette méthode que nous employons depuis plusieurs années, 
après l'avoir décrite, dans d'autres forêts de nos régions: les IKA 
donnés dans le présent travail sont ainsi directement comparables 
à ceux obtenus dans les chênaies sèches (Ferry, 1960) et les hêtraies 
<le Bourgogne, et les principaux massifs forestiers du Jura (à 
- 171 
paraître) ; 2°)  la méthode des IKA est particulièrement adaptée à 
l'étude des grandes forêts homogènes pour lesquelles nous l'avons 
mise au point. Elle nous a permis d'effectuer pour chacun des 13
biotopes une quinzaine de dénombrements rapides, chacun étant 
moins précis qu'une quadrat mais leur moyenne représentant 
beaucoup mieux le milieu dans son ensemble. 
Cependant, pour obtenir des données quantitatives absolues 
(c'est-à-dire des densités d'oiseaux par unité de surface) et pour 
recouper d'une autre façon les résultats des IKA, nous avons 
dénombré en plus un certain nombre de quadrats. La combinaison 
de ces deux méthodes complémentaires, c'est-à-dire la méthode 
des !KA convertis en densités absolues, nous a finalement procuré 
pour nos 13 stades les densités de la grande majorité des espèces 
nicheuses avec une précision appréciable et une durée d'étude de 
9 printemps (de 1959 à 1967), ce- qui reste encore dans le domaine 
du possible. 
1 ° ) ÜÉNOMBREMENTS EFFECTUÉS PAR LA MÉTHODE DES IKA. 
A) Méthode. 
Nous ne passerons pas en revue ici toute la panoplie de 
techniques dont dispose l'ornithologue d'aujourd'hui pour dénom­
brer les oiseaux nicheurs et nous renvovons le lecteur à l'abondante 
littérature qu'elles ont inspirée ces dernières années (Blondel, 1965;
Dorst, 1963 ; Enemar, 1959 ; Enemar et Sjostrand, 1967 ; Kendeigh, 
1944 ; Nef, 1962 ; Œlke, 1966 ; Yapp, 1956 et 1962, etc.) et dont 
Blondel (1969 b) vient de donner une large synthèse. 
La méthode des IKA (Ferry et Frochot, 1958 ; Ferry, 1960)
appartient à la famille des méthodes dites relatives, dont les 
résultats s'expriment en fonction d'une constante autre que la 
surface du milieu étudié, et parmi elles au groupe des méthodes 
linéaires (encore appelées « transects », « line-transects » . . ), dont 
la constante de référence est la distance parcourue en ligne droite 
par l'observateur pendant le recensement : les résultats s'expriment 
directement en Indices Kilométriques d'Abondance représentant 
le nombre de couples nicheurs « contactés » fe long d'un kilomètre 
de compte. Si l'observateur prend soin d'effectuer tous les dénom­
brements exactement de la même façon et par des conditions 
ambiantes identiques, il y a toujours le même rapport entre 
l'indice Kilométrique trouvé pour une espèce et sa densité absolue 
au même endroit, si bien qu'il est parfaitement possible de com­
parer l'abondance de cette espèce dans des biotopes différents ou 
lors d'années différentes (à condition que l'espèce en question se 
détecte avec la même facilité dans chacun des biotopes considérés, 
ce qui est le cas pour les Pics et les Passereaux de nos forêts que 
l'observateur repère presque exclusivement à l'ouïe ; il serait plus 
difficile de comparer les IKA d'espèces silencieuses dans des 
- 172 -
biotopes à visibilités différentes). Par contre, les Indices Kilomé­
triques d'Abondance d'espèces différentes ne sont pas a priori 
comparables, puisque chaque espèce présente, de par son compor­
tement et les caractères de ses émissions sonores (portée et 
fréquence surtout), une facilité de détection qui lui est propre. 
Prenons pour exemple les deux espèces très voisines de Dendro­
copos, le Pic mar (D. medius) et le Pic épeiche (D. major) ; la 
première utilise comme chant une émission vocale de faible portée, 
alors que la seconde la remplace par un tambourinage beaucoup 
plus sonore (Ferry, 1962), si bien qu'en les comptant par une 
méthode linéaire (ou d'autres méthodes relatives) on a beaucoup 
plus de chances - à densités égales - de repérer l'épeiche que 
le mar : les IKA (ou autres indices relatifs) obtenus pour ces 
deux espèces ne sont pas directement comparables. Nous en avons 
fait l'expérience dans la vieille futaie de Cîteaux où nous trouvons 
pour ces deux pics des IKA pratiquements égaux alors que la 
densité absolue du Pic mar est notablement plus forte que celle 
du Pic épeiche, comme l'ont montré les dénombrements sur plans 
quadrillés (cf infra). Le degré d'efficacité d'une méthode relative 
donnée reste donc spécifique : c'est la « coefficient of conspi­
cuousness » (Colquhoun, 1941) des auteurs de langue anglaise, 
dont nous nous efforcerons de donner à la fin de ce chapitre une 
estimation chiffrée sous la forme des «coefficients de conversion ». 
Le second inconvénient des méthodes relatives est l'impossi­
bilité de comparer les données fournies par des méthodes diffé­
rentes, car leurs constantes de référence ne sont pas exactement 
identiques, même s'il s'agit de méthodes partant du même principe: 
lorsque nous exprimons nos résultats en « couples contactés le 
long d'un kilomètre de compte », cela sous-entend que ce dénom­
brement a été effectué par la méthode des IKA et non par une 
autre méthode linéaire. Il importe donc, une fois la méthode 
choisie, de s'y tenir absolument, en l'appliquant toujours de la 
même façon. 
Application de la technique des !KA. 
a) Choix des itinéraires ( « transects » ) . - Le premier travail 
consiste à isoler dans des zones bien représentatives du milieu 
étudié des trajets rectilignes de longueur connue, comprise entre 
500 et 1 000 mètres environ (chacun correspondant à un dénom­
brement-unité). Dans nos grandes forêts de plaine, cela ne pose 
aucun problème puisqu'elles sont exploitées en grandes parcelles 
homogènes rectangulaires dont la longueur tombe généralement 
dans les limites ci-dessus. L'observateur devant longer la parcelle 
qu'il « compte », celle-ci doit être plus large que son champ 
d'investigation (200 mètres si possible) ou bien jouxter une parcelle 
du même milieu. Par ailleurs, il faut se méfier des effets de 
lisière (cf chap. 1) qui, sans modifier beaucoup la précision des 
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recensements, en rendent l'interprétation délicate et rechercher 
des massifs homogènes sur la plus grande superficie possible, les 
itinéraires étant choisis dans leur partie centrale. 
b) Choix des dates et conditions. - Nous n'effectuons nos 
dénombrements que par les meilleures conditions d'efficacité, 
c'est-à-dire au moment où les oiseaux de nos forêts se manifestent 
le plus par leurs émissions sonores, soit : 
- de très bonne heure le matin: avant 8 ou 9 heures en mars 
avril, avant 6 ou 7 heures en mai - juin; 
- par conditions météorologiques favorables : sinon toujours 
par grand beau temps, du moins en excluant systématiquement les 
jours de pluie, et surtout, de vent ; 
- aux époques du plein chant, ce qui nous a amené, pour 
tenir compte des décalages phénologiques entre espèces, à compter 
deux fois chaque itinéraire dans la saison : une première fois 
entre fin mars et fin avril pour les sédentaires (Pics, Accenteur 
mouchet, Mésanges ... ) et migrateurs précoces (Grive musicienne ... ), 
une seconde fois entre le début de mai et la mi-juin, pour les autres 
migrateurs (Fauvettes, Rossignols, Tourterelles ... ). 
L'appréciation de toutes ces conditions introduit inévitable­
ment une part de subjectivité que seule peut limiter l'expérience 
de l'observateur : toutes les méthodes analogues en sont là. Notons 
d'ailleurs que les conditions que nous venons de donner schéma­
tiquement comme idéales pourraient être fixées par des normes 
différentes, pour l'étude d'autres espèces ou d'autres milieux : 
ainsi, nous avons retardé légèrement les dates de nos dénombre­
ments les années où le printemps était tardif, ou pour étudier des 
biotopes plus froids comme les forêts du Haut Jura. Là encore, 
l'expérience de l'observateur reste le seul garant de l'exactitude 
des données. 
c) Exécution des dénombrements. - L'observateur se déplace 
à une allure lente et régulière (1 à 2 km à l'heure) en notant tous
les oiseaux vus et entendus du seul côté du trajet contigu à la 
parcelle étudiée. Le dénombrement se fait sans autre limitation 
latérale de distance que celle de la portée de la voix des oiseaux, 
au contraire des méthodes du type « strip-census » sur lesquelles 
nous reviendrons. Le principe de longer la parcelle à compter, au 
lieu de la traverser, comporte le double avantage de permettre 
de suivre les layons forestiers et de réduire la largeur sur laquelle 
le milieu doit rester homogène. Cependant, si le milieu est suffi­
samment vaste, on peut compter en même temps les deux côtés de 
l'itinéraire, à condition de bien séparer les notes prises à droite 
et a gauche (par exemple en les portant sur les pages correspon­
dantes du carnet) et réaliser ainsi en même temps deux dénombre­
ments-unités. Au retour, l'observateur ne fait que confirmer, et 
éventuellement compléter, les notes prises à l'aller. Un second 
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aller et retour a lieu, comme nous l'avons dit, plus tard en saison. 
Le système de notation doit permettre de cocher différemment 
les individus vus ou entendus criant, les chanteurs, les indices de 
nidification (nids, familles, adultes bâtissant ou nourrisant). 
d) Expression des résultats . . . Nous obtenons pour chaque 
espèces un indice d'abondance chiffré en couples nicheurs selon 
l'équivalence suivante : 
1 couple pour les mâles chanteurs, nids, familles, etc. 
- 0,5 couple pour les oiseaux seulement vus ou entendus 
criant. 
Le dénombrement-unité comportant toujours 4 trajets, nous 
avons convenu de retenir systématiquement pour chaque espèce 
l'indice le plus élevé obtenu à l'une de ces quatre occasions. Pour 
avoir l'IKA-unité, il reste à ramener cet indice au kilomètre, en 
divisant le nombre de couples retenu par la longueur du trajet 
exprimée en kilomètres. 
En milieu homogène et pour des espèces aussi abondantes que 
les petits passereaux forestiers, 10 à 15 dénombrements-unités (soit 
une dizaine de kilomètres de dénombrement) suffisent habituel­
lement pour obtenir un !KA-moyen sûr. Il en faudrait davantage 
en milieu hétérogène ou pour des espèces très disséminées, ou 
encore pour déceler des variations très fines des avifaunes : la 
dispersion des IKA�unités autour de l'IKA-moyen (au besoin testée 
statistiquement) permet d'en juger. 
L'indice Kilométrique d'Abondance finalement obtenu pour 
chaque espèce représente donc le nombre de couples nicheurs 
contactés sur un côté d'un dénombrement de 1 km effectué selon 
les normes précitées. 
B) Dénombrements eff eclués. 
Les données quantitatives obtenues par cette méthode pro­
viennent en tout de 185 dénombrements-unités (représentant 134 
kilomètres de dénombrement linéaire parcourus 4 fois) effectués 
par les deux auteurs en parts sensiblement égales. Nous nous 
sommes efforcés de répartir équitablement nos observations sur 
les 13 milieux étudiés (tabl. IV), en insistant cependant sur la très 
vieille futaie de 150-200 ans en raison de l'intérêt particulier de 
ce biotope qui représente pratiquement le climax de la région 
étudiée et qu'il est rare de pouvoir trouver dans les forêts modernes 
sur des surfaces aussi grandes que celles qu'il couvre en forêt de 
Cîteaux. Par ailleurs, pour éliminer les biais risquant de fausser les 
comparaisons, les dénombrements portant sur le même stade 
furent répartis de façon aussi homogène que possible : 
- entre les deux observateurs, chacun risquant d'introduire 
un coefficient personnel dans sa façon d'appliquer la méthode 
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TABLEAU IV. 
Dénombrements effectués par la méthode des IKA. 
FUTAIE 
Stades 1 I II III IV V VI VI I R 
Nombre de 9 10 16 
dénombrements-unités 
13 17 15 33 16 
effectués 1 
Longueur totale de 6,4 7,9 1 2,4 9,8 13,4 10,8 22,9 1 2,e 
dénombrement, en 
Kilomètres 1 
TAILLIS SOUS FUTAIE 
Stades 1 I II III IV V 
Nombre de 11 1 1  11 1 1  12 
dénombrements-unités 
effectués 1 
Longueur totale de 7,4 7,3 6,9 7,5 a,9 
dénombrement, en 
Kilomètres 1 
(néanmoins nous avons à plusieurs reprises vérifié sur le terrain 
l'identité de nos manières respectives de compter). 
- sur des parcelles différentes : l'homogénéité du milieu 
n'est jamais parfaite, et une certaine dispersion des itinéraires 
choisis permet d'amortir l'effet des petites dissemblances locales 
(nuances microclimatiques ou édaphiques et aléas du traitement 
forestier dont les effets se sont sentir longtemps après dans la 
végétation). 
- sur plusieurs années, pour amortir l'effet des variations 
météorologiques ; l'idéal aurait été de répartir sur toutes les années 
de travail les dénombrements de chaque milieu : nous n'avons pu 
Je faire complètement, notamment parce que l'exploitation fores­
tière ne nous offrait pas l'année voulue toutes les parcelles au 
stade voulu, mais nous avons toutefois pu étaler sur 3 à 6 ans 
Je recensement de chaque stade. Il semble que cette précaution se 
soit avérée suffisante, car tous les dénombrements tant en IKA 
que sur quadrats nous font apparaître des fluctuations annuelles 
d'abondance de faible amplitude (cf infra). 
C) Résultats. 
Les tableaux V et V bis donnent pour chacun des 13 stades et 
pour 46 espèces les !KA-moyens obtenus (moyennes des N IKA­
unités). En fait, 54 espèces furent contactées au moins une fois 
lors des 185 dénombrements, mais nous éliminons ici 8 espèces 
à grand rayon d'action (Coucou, Rapaces, etc.) auxquelles notre 
méthode n'est pas adaptée. Chaque !KA-moyen donné est 
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accompagné de son écart-type, qui traduit l'étendue de la 
dispersion des !KA-unités autour de leur moyenne. 
Le tableau VI donne la Constance C, qui permet d'apprécier 
le caractère plus ou moins homogène de la dispersion des valeurs 
des indices obtenus dans les N parcelles de l'échantillon du biotope. 
Nous l'exprimons (Ferry, 1960 d'après Bodenheimer, 1955) selon 
3 degrés : 
I: espèce accidentelle = présente dans moins de 25 % des 
Np dénombrements-unités. 
II : espèce accessoire = présente dans 25 à 50 % des dénom­
brements. 
IiI : espèce constante = présente dans 50 % au moins des 
dénombrements. 
Nous utiliserons et discuterons ces paramètres au chapitre III. 
Rappelons que le tableau V doit se lire horizontalement, espèce 
par espèce, les IKA bruts d'espèces différentes ne pouvant être 
comparés directement, ni additionnés. 
2°) DÉNOMBREMENTS EFFECTUÉS PAR LA MÉTHODE DES QUADRATS. 
Comme nous l'avons souligné au début de ce chapitre, il 
nous était matériellement impossible de mesurer sur quadrats les 
densités absolues de toutes les espèces nicheuses des 13 milieux 
étudiés. Aussi nous sommes-nous limités à établir 3 quadrats, mais 
en les étudiant avec le maximum de précision et en y comptant 
les oiseaux plusieurs années de suite de façon à estimer l'impor­
tance des fluctuations annuelles d'abondance. 
Ces dénombrements firent l'objet de publications détaillées 
(Ferry, 1964 ; Ferry et Frochot, 1965, 1968 a et 1968 b) auxquelles 
nous renvoyons le lecteur pour ce qui est de la technique d'étude, 
de la description détaillée du milieu et de la critique des résultats. 
Pour fournir les densités absolues du plus grand nombre 
possible des espèces dont nous avions par ailleurs obtenu l'IKA, 
nos 3 quadrats furent choisis selon deux critères principaux : 
- la variété et l'abondance de l'avifaune nicheuse : les 
quadrats furent pris dans les stades les plus riches en oiseaux 
nicheurs. 
- la dimension : il s'avéra rapidement impossible d'obtenir 
sur un seul quadrat les densités de toutes les espèces nichant dans 
le stade forestier considéré, en raison surtout des différences de 
taille de leurs cantons. C'est pourquoi deux des quadrats, consa­
crés exclusivement aux espèces à petit rayon d'action (petits 
Passereaux), furent établis chacun sur une parcelle d'une quinzaine 
d'hectares, alors que le troisième, réservé au dénombrement des 
Picidés, couvrait à lui seul 12 de ces parcelles. 




F II F III F IV F V F VI F VII F R 
( 1  à 3 ans (4 à 7) (9 à 12) ( 13 à 20) (40 à 70) (7 1 à 125) (150 à 200) {Ugén,) 
Èapècea Il - 9 N • 10 Il - 16 N • 13 N • 17 Il - 15 N • 33 Il - 16 
!KA 8 !KA • !KA • !KA 8 !KA • !KA • !KA • Ili • 
Columba oenaa ........ ... 0,1 0,40 1,1 0,67 
Columba palumbua , , , • , • 0,1 0,33 0,1 0,30 0, 1 0,28 0,2 0,49 0,1 0,20 
Streptopelia turtur .. , 0,3 0,74 0,9 1. 19 0,1 0,31 
Picus viridia ........ . 0,2 0,53 0,4 0,50 
Picus canus 
...... ..... 0,1 0,42 0,3 0,46 o,6 0,76 0,7 o,64 
Dendroco�oa major ••••• 0,1 0,17 0,9 0,72 1 ,3 0,49 2,3 1, 13 1 ,7 0,83 
Dendrocopos minor .•••• o� 1 0,31 o,6 0,57: 0,4 .0.59 
Dendrocopos medius •••• 0,1 0,36 0,5 0,50 1,9 1,10 1,} 1,00 
Oriolus oriolus 
·· ····· 0,1 0,3 1 0,9 1 ,18 
Garrulus glandariua .... 0,1 0,4 1 0,4 0,58 1,0 0,97 1,2 0,65 1,8 0,82 2,0 0,92 1,0 0,89 
Parus major ••••••.• ••. 0,4 o,68 0,3 0,6 1 0,7 0,75 0,8 0,91 2, 1 1,30 3,0 o, 76 4,3 1, 56 3,4 1 ,29 
Parus caeruleua ....... 0,2 0,41 0,3 0,45 0,5 0,69 1,2 1 ,28 1 ,7 0,94 4,9 2,61 7,4 2,45 6,8 2,33 
Parus palus tria .... ... 0,1 0,20 0,1 0,35 0,2 0,36 1,1 0,95 1,7 1 ,07 1 ,7 1 ,17 0,7 1,16 
Paru.a monte.nus •••• •••• 0,1 0,24 0,4 o,66 1,5 1 ,30 0,3 0,70 0,1 0,30 0,1 0,31 
Aegi thalos caudatua ••• 0,5 0,84 1,0 0,87 1 ,3 0,85 0,7 0,94 0,3 0,58 0,4 0,53 0,2 0,60 0,5 0,70 
Sitta europaea ........ 0,2 0,42 2,6 1 ,36 4,0 1 ,62 3 ,3 2,46 
Certhia brachydactyla • 0,3 0,56 1,5 0,95 3,7 1,31 3,3 1 ,22 
-Troglodytes troglodytes o,6 0,95 1,3 1 ,94 1,1 1,20 0,9 1 ,07 2,2 1 ,26 3,4 1 ,26 2, 1 1 ,66 3, 1 1,96 
Turdua viscivorus .. ... 0,4 0,50 0,6 0,67 0,5 0,93 0,3 0,72 
Turdus philomelo• ..... 0,2 0,44 1,0 1,oa 1,0 1, 19 1,3 1,40 1 ,3 0,90 1,4 1,14 o,6 0,64 
Turdua merula .......... 0,7 1,0 1 1,1 1,14 0,6 1 , 00 1,7 1 ,02 o,6 0,63 1,3 0,75 1,3 1,11  1,1 0,60 
Saxi cola torquata ..... 0,9 1,40 0,2 0,44 0,1 0,33 0,1 0,33 
Phoenicurus pboenicurua 0,1 0,35 0,6 1,06 1,9 1,64 
Luacinia megarhynchoa • 0,2 0, 41 0,5 o,66 2, 3 2,22 1,6 1,90 
Eri thacua rubecula •••• 0,3 .0,53 1,4 1,34 3,5 2,24 3, 1 2,o6 2,9 1,04 2,4 1, 72· 
Locuatella naevi a ••••• 0,9 1,24 1,9 0,81 1, 4 1,81 0,1 0,33 
Sylvia atricapilla •••• 0,3 0,67 1,0 0,99 2,4 1,96 3,3 1,80 0,4 0,74 0,2 0, 50 0, 3 0,57 
Sylvia borin • •••• ••••. 2,8 2,24 4, 2 1,95 4,8 1, 99 3,4 3, 71 
Sylvia communie ••••••• 5,8 3,29 5,5 2, 73 2, 3 1,90 0,7 2,25 
Phylloscopus oollybita 4,8 2,88 9,1 2, 21 8,9 2,51 6, 0 4,55 0, 7 1,07 0, 2 0, 56 0, 3 0,60 
Phylloscopus trochilus 2, 7 2,67 . 
.. 
7, 0  2,33 7,1 2,35 4, 2 3, 64 0,3 0,53 0,1 0, 28 
Phylloscopus sibilatrix 0, 4 0,74 0, 8 0,93 3,0 2, 12. 
�scicapa stria ta ••••• 0,1 0,26. 
Prune lla modularia •••• 2,0 2,06 3,2 1,55 2, 9 1,69 1,9 2,20 
Anthus trivialis •••••• 2, 7 2, 10 0,4 0,88 
llotacilla alba • •• • . ••• 0,2 0, 26 
Lanius collurio • •• . . •• 0, 5 0,79 0,3 0,55 0,1 0,17 
Sturnus vulgari3 •••••• 0,1 0,20 0,7 0,77 3, 5  1,93 
Coco. coccothraustea •• 0,1 0, 33 0, 3 0,47 0,8 o,66 0,5 0,81 0,7 0, 67 
Carduelia chlor�a . .. . . 
Carduelis carduelia 
.. . 0,1 0,41 0,1 0,14 
Carduelis cannabina ••• 3,4 1,36 3, 0 1, 76 1, 3 0,99 0,5 1 ,05 
Pyrrhula ·pyrrhula ••••• 0, 3  0,55 0,5 0,51 o,6 0,93 0,4 0,57 
Fringilla coalebs ••••• 0,1 0, 28 0,3 0,48 1,8 0,91 3,4 1,84 4,7 1,80 
Emberiza ci trinella • •• 3, 7 1,74 2,0 1, 11 1,3 1,32 0,2 0,49 
Emberiza achoeniclus .. 0, 1 0,20 ' 
TABLEAU V. 
Résultats des dénombrements effectués par la méthode des IKA dans les 8 stades évolutifs 
de la succession de la Futaie. Pour chaque stade, N représente le nombre d'IKA-unités 







o, 6 1,11 
0,4 0,68 
3,9 2,12 
0, 1 0,32 
3,9 1,86 










Columba oenas ... . ..... 
Columba palumbus ••••.•• 
Streptopelia turtur ••• 
Pi eus viridis ••••••••• 
Ficus canus ........... 
Dendrocopos major ••••• 
Dendrocopos minor ••••• 
Dendrocopos medius •••• 
Oriolus oriolus ....... 
Garrulus glandarius ... 
Parus major ••••••••••• 
Parus caeruleus ....... 
Parus palus tris ....... 
Parus montanus •••••••• 
Aegithalos caudatus ••• 
Sitta europaea •••••••• 
Cer�hia brachydactyla • 
Troglodytes troglodytes 
T)irdus viscivorus ••••• 
" 
TSF I 
( 1 à 5 



















ans ) ( 6 ,à 10 ans ) 
N • 11 
s !KA 8 
0,4 o,65 
0,5 0,75 
0,60 0,4 o,66 
0,59 0,4 0,65 
0,91 1,6 0,77 
0,75 0,4 0,65 
0,48 o,6 0,69 
0,42 .0,4 0,82 
1,00 2,5 0,89 
o,ss 3,8 1,90 
1,47 7, 1 1,01 
0,31 0,7 0,81 
1,10 1,3 0,96 
0,94 1,0 1,10 
1,04 3,6 1,74 
1,02 2,0 0,87 
1 ,30 3,0 2,06 
0,67 C>,5 0,71 
TSF III TSF IV TSF V 
( 11 à 15 ans ) (16 à 25 ans ) (26 à 45 ana ) 
N • 11 N - 11 N - 12 
IKA 8 IKA s IKA 8 
0,1 0,42 
0,1 0,55 0,4 0,65 0,4 0,64 
1,2 1,02 0,3 0,69 
0,5 0,69 0,2 0,35 0,1 0,37 
0,4 0,66 0,3 0,69 
1,8 0,89 1,6 0,97 2,1 0,62 
0,1 0,39 0,3 0,70 o,6 0,69 
0,3 o,69 0,9 0,88 1,1 o, 76 
0,3 0,67 0,1 0,42 
2,0 0,07 2,4 1,20 2,7 1,02 
3,0 1,93 4,0 1,86 4,1 0,04 
6,6 2,91 7,9 2,41 9,0 1,96 
1,2 1,16 1, 1 0,92 1, 1 0,84 
1,2 1,15 1,3 1,20 0,0 o,se 
1,6 1,33 1,7 0,95 1,1 0,93 
4,7 2,63 4, 1 1,a3 6,4 1,69 
1,9 1,70 1, 7 1,37 3,7 1,47 
1,2 1,36 1,3 1,15 1,5 1,96 
0,3 0,57 0,9 1,04 o,e 0,86 
Turdua philomeloa •• ••• 1,3 1,20 3,7 2,05 4,0 1,20 3,6 1, 75 3,9 
Tlirdua merula ••••• •••• 1,0 1,00 1,7 1,26 1,9 1,50 1,5 1,26 1,6 
Phoenicurua phoenicurua 0,3 0,57 0,5 
Lusoinia megarhrnchoa • 2,9 3,05 0,7 1,05 
Erithacus rubecula •••• 2,2 2,94 4,0 1,62 6,2 1,06 6, 1 1,69 5,2 
Locustella naevia ••• •• 1,0 1,22 0,5 0, 97 
Sylvia atricapilla •• •• 2,B 1,49 4,9 2,28 2,2 1,77 o,6 0,89 
Sylvia borin • •••••• ••• 4,5 2,66 1,9 1,46 1,0 1, 72 0,1 
Sylvia communia ••••••• 4,2 3,61 0,7 1,19 0,1 0,42 
Phylloscopua collybita 6,1 4,56 9,5 2,21 6,1 2,69 1,4 1,45 0,3 
Phylloscopua trochilus 3,0 2,03 7,5 2, 18 3,2 1,72 0,4 0,70 0,2 
Phylloacopua sibilatrix 0,3 0,70 3,2 
Prunelle modularia •••• 0,3 0,91 0,5 0,79 
Anthus trivialia •••••• 4,0 3,11 0,3 0,57 
Sturnua vulgaria • •• • •• 1,B O,B5 1,B 1,65 2,2 2, 10 o,8 0,74 2,0 
Cocc. coceothrauetes •• 0,1 0,20 0,2 0,41 0,3 0,41 0,5 0,48 1,2 
Pyrrhula pyrrhula ••••• 0,3 0,62 0,1 0,21 0,2 0,48 0,1 0,26 
Fringilla·ooeleba ••••• 2,6 2,13 1,5 1,36 2,0 1,77 2,5 1,53 4,7 
Emberiza citrinella ••• 0,1 0,42 
TABLEAU V bis. 
Résultats des dénombrements effectués par la méthode des IKA dans les 5 stades 












Successions : TAILLIS SOUS FUTAIE FUTAIE 
Stades 1 I II III IV V 
Espèces 
I II III IV V VI VII R 
Columba oenae ... . . . . . . ..... . I I III 
Columba palumbua 
.. . . . . . . .... II I II II I I I I I 
Streptopelia turtur • ••• ••••• II III I I II I 
Picus viridis ••••••••••••••• II II II I I I II 
Picu11 canus 
................• I II II I I I II III 
Dendrocopos major ••••••••••• III III III III III 1 III III III III 
Dendrocopos minor ••••••••••• II II 1 I II 1 II II 
Dendrooopoa medius •••••••••• III III 1 III III 1 II III III 
Oriolus oriolus 
•••.... . .. . •• I II I 1 1 II 
Garrulua glandariu11 
. . . .... . . III III III III III I II III III III III III 
Parus major , ••••• , •••••••••• III III III III III 1 I III III III III III III 
Parus caeruleus . . . . . . . . .. . . . III III III III III I II II III III III III III 
Parus palu11tri11 . .... . . . . . . .. I II III III III I I I III III III II 
Parus montanus ••• , • • • , • • . ••• II III III III II I II III I I I 
Aegithalos caud�tu11 ·•••••••• III III III III III II III III II I II I II 
Sitta europae� •••••••••••••• III III III III III I III III III 
Certhia brachydactyla ••••••• III III III III III II III III III 
Troglodytes troglodytes ••••• III III III III III II II III II III III III III 
Turdua viscivorus 
.
... . . . . . .. II II 1 II III II III II I 
Turdus philomeloa . . . . . . . . . .. III III III III III I III III III III III III 
Tu rd us merula •.••••••••••••• III III III III III III III III III II III III III 
Saxicole torquata ••••••••••• II I I I 
Phoenicurus phoenicurus ••••• I II I II III 
Luscinia megarhynchos 
....... 
III II I II III III 
Erithacua rubecula •••••••••• III III III III III II III III III III 
Locustella naevi� ••••••••••• II II II III III I 
Sylvia atricapilla • • ••• •••• • III III III II I III III III I I 
Sylvia borin. •••••••••••••••• III III II I III III III III 
Sylvia communis 
...........•• 
III II I III III III I 
Phylloacopus collybita 
...... 
III III III III I III III III III II I 
Phylloscopus trochilus .. .. . . . III III III II I III III III III I 
Phylloscopus sibilatrix • •••• I III I II 
Muscicapa striata • • • ••·••••• 
Prunella modularia . ..... . . .. I II III III III III 
Anthus tri via lia 
.. . ...... .. . III I III II 
Motacilla alba • • • • • • • •• ••••• I 
Laniua collurio . . .. . .... . . .. II II I 
Sturnus vulgaris .. . . . .. . . ... III III III III III I II 
Coccothraustes coccothraustes I II II III III I II III II 
Carduelia chloris 
..........• 
Carduelis carduelia ... .. .... I I 
Carduelis cannabina . . ....... III III III I:I 
Pyrrhula pyrrhula . . .... ..... II I I I II III II II 
Fringilla coelebs . . . ........ III III III III III I I III III 




Constance des espèces recensées lors des dénombrements effectués par la méthode des IKA. 
I : espèce accidentelle, présente dans moins de 25 3 des N dénombrements effectués 
dans le stade considéré. 
Il : espèce accessoire, présente dans 25 à 50 3 des dénombrements. 




















offrait la forêt, les trois quadrats furent finalement choisis dans 
la série de la Futaie en Forêt de Cîteaux : 
1) la « parcelle 27 », couvrant 16,7 ha du stade Régénéres­
cence, comptée en 1963, 1964 et 1965 (Ferry, 1964 ; Ferry et Frochot, 
1968 a). 
2) la « parcelle 8 », de 14,4 ha, fut comptée en 1966 (futaie
de 5 ans, stade Il) et 1967 (futaie de 6 ans, stade Il) (Ferry et 
Frochot, 1968 b). 
3) le « quadrat-Pics », carré de 172 ha de futaie âgée
(pour trois quarts au stade VII et un quart au stade R), où nous 
avons compté les seuls Picidés en 1964, 1965 et 1966 (Ferry et 
Frochot, 1965 et documents inédits). 
Le tableau VII regroupe les densités spécifiques ainsi obtenues, 
à l'exclusion de celles que nous avons jugées peu significatives à 
l'analyse des résultats et en ne retenant pour chaque quadrat que 
la moyenne des densités fournies par les dénombrements annuels 
successifs. 
3°) CONVERSION DES IKA EN DENSITÉS ABSOLUES. 
En fournissant une évaluation quantitative des abondances 
spécifiques dans des milieux différents, l'IKA permet d'analyser 
objectivement les exigences écologiques des espèces, comme le 
prouye la cohérence des valeurs obtenues (tableau V). Par contre, 
cet indice ne donne de l'avifaune totale d'un milieu qu'une 
image déformée, du fait que chaque espèce « répond » à la 
méthode de recensement d'une manière qui lui est propre. 
Pour pouvoir d'une part comparer les abondances d'espèces 
différentes et d'autre part calculer l'abondance de l'avifaune 
totale d'un milieu, il faut traduire les IKA en indices d'abondance 
absolue, en rapportant les abondances de toutes les espèces à une 
constante qui leur soit commune. Nous verrons que plusieurs 
types de constantes sont utilisables, mais celle qui se prête le 
mieux aux dénombrements effectués dans les milieux terrestres 
étendus est l'unité de surface du terrain étudié. Il est commode de 
choisir pour cette unité une grandeur en rapport avec l'abondance 
des espèces étudiées, et l'on pourrait préconiser pour nos forêts 
des surfaces de référence de 10 ha pour la plupart des petits 
passereaux, 100 ha pour les plus grands et les pics, 1 000 ha pour 
les rapaces ... (cf Blondel, 1969 b). En fait, nous préférons rapporter 
à une seule unité, le nombre de couples/ 10 ha de biotope, tous 
les résultats de cette étude consacrée surtout aux petits passereaux. 
Comment l'observateur peut-il obtenir de telles densités abso­
lues à partir de dénombrements du type linéaire ? De nombreux 
ornithologues ont proposé à ce problème des solutions se ramenant 
schématiquement aux deux types suivants : 
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TABLEAU VII. 
Moyennes de toutes les densités spécifiques (exprimées en couples pour IO hectares) 
obtenues par la méthode des quadrats dans trois biotopes types de la Futaie. 
Oriolus oriolus •••••••• 
Parus major •••••••••••• 
Parus caeruleus 
Parus palustris 
Parus montanus ••••••••• 
Aegithalos caudatus •••• 
Sitta europaea ••••••••• 
Certhia brachydactyla •• 
Troglodytes troglodytes 
Turdue merula •••••••••• 
Saxicola torquata •••••• 
Phoenicurus phoenicurus 
Luscinia megarhynchos •• 
Locustella naevia •••••• 
Hippolais polyglotta ••• 
Sylvia atricapilla ••••• 
Sylvia borin ••••••••••• 
Sylvia communia •••••••• 
Phylloscopus collybita • 
Phylloscopus trochilus • 
Prunella modularis ••••• 
Anthus trivialis 
Sturnus vulgaris ••••••• 
Cocc. coccothraustes ••• 
Carduelis carduelis 
Carduelie cannabina 
Pyrrhula pyrrhula •••••• 
Fringilla coelebs •••••• 
Emberiza citrinella •••• 
Pi eus viridis ...... ..... 
Pi eue canue 
···· · ······· 
Dendrocopos major ..... . 
Dendrocopos minor . ..... 
Dendrocopos medius ..... 
Futaie au stade R 
Moyennes fournies par 
un quadrat de 16,7 ha 
dénombré 3 ans de suite 
Futaie de 5 et 6 ans 
Moyennes fournies par 
un quadrat de 14,4 ha 



























































Vieille futaie (3/4 au 
Moyennes de 3 quadrats 
stade VII, 1/4 






au st. R) 
172 ha. 
3 
1) méthodes du type « slrip-census » ou « strip-survey ». 
Elles consistent à limiter la largeur de la zone comptée de chaque 
côté de l'itinéraire : l'observateur travaille sur une bande de 50 
ou 100 mètres de large, donc sur des surfaces connues (Merikallio, 
1946 ; Haapanen, 1965, etc.). Mais si les côtés de cette bande ne sont 
pas matérialisés sur le terrain (ce qui ramènerait à l'étude d'un 
quadrat exagérément long), l'évaluation de la distance limite 
par l'observateur reste fort imprécise et pratiquement impossible 
dans des milieux fermés comme celui de notre étude. Il s'agit donc 
de méthodes bâtardes, à la fois linéaires et absolues, dont nous 
avons redouté, comme Blondel (1965 a), le manque de précision. 
2) méthodes consistant a convertir en densités absolues les 
indices relatifs obtenus le long de « transects ». Dans ce cas, 
l'observateur compte les oiseaux le long de son trajet sans limi­
tation de distance latéralement et exprime ses résultats en nombre 
de contacts au kilomètre parcouru. La densité de chaque espèce 
n'est donc pas connue directement, mais elle reste proportionnelle 
à son indice kilométrique, et ce rapport indice/ densité reste cons­
tamment égal à lui-même au cours des dénombrements : il ne 
dépend que de l'espèce considérée et des modalités pratiques de 
la méthode. Ce rapport permet donc de convertir en nombre de 
couples/10 ha le nombre de contacts/km, d'où le nom de « Coeffi­
cient de conversion » que nous lui donnons. Sa connaissance est 
donc du plus haut intérêt, et divers ornithologues ont étudié les 
méthodes permettant de l'obtenir. Elles se ramènent à deux types : 
a) par calcul théorique. Le coefficient de conversion d'une 
espèce traduit, en pratique, la distance jusqu'à laquelle l'observa­
teur peut la contacter au cours du recensement (Colquhoun et 
Morley, 1941 ; Kendeigh, 1944), aussi peut-on envisager, en première 
approximation, de multiplier simplement l'IKA par la portée 
maximale du chant (Ferry et Frochot, 1958). En fait, d'autres 
facteurs (observations d'oiseaux silencieux, fréquences des émis­
sions sonores ... ) interviennent pour déterminer les contacts 
oiseaux-observateur. Pour en tenir compte, Yapp (1956) a proposé 
une formule mathématique de détermination du coefficient de 
conversion qui a l'avantage d'être rigoureuse mais l'inconvénient 
d'introduire des variables pratiquement inacessibles à l'obser­
vateur (notamment la vitesse de l'oiseau). La formule de Yapp 
reste donc inapplicable ; elle pose objectivement le problème de 
la conversion mais ne permet pas de le résoudre pratiquement. 
b) par mesure directe. On peut obtenir les coefficients de 
conversion C des nicheurs d'un biotope en dénombrant la même 
parcelle d'une part par une méthode absolue et d'autre part par 
la méthode relative concernée, puis en établissant pour chaque 
espèce le rapport C = D/IKA. 
Cette méthode expérimentale tient compte de tous les facteurs 
sans les analyser isolément. Colquhoun (1941) l'a testée pour 
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diverses méthodes relatives. Blondel (1969 a) et nous-même l'avons 
employée dans des milieux boisés pour établir le rapport 
méthode des quadrats/méthode des IKA. L'inconvénient de cette 
manière de procéder est que le calcul de C est ainsi soumis à 
une double source d'erreur. Pour en atténuer les effets, nous avons 
pris les précautions suivantes : 
1) le quadrat est dénombré avec le maximum de précision 
pour que les densités de référence soient aussi proches que possible 
des densités réelles; 
2) les dénombrements en IKA sont au contraire effectués dans 
des conditions aussi « standard » que possible; 
3) pour un même quadrat, nous multiplions les comptes en 
IKA pour ne conserver que leur moyenne, ce qui minimise l'effet 
des variations aléatoires liées à cette méthode; 
4) nous évitons de calculer C pour les espèces peu abondantes 
dans le quadrat. 
Pour obtenir avec précision les coefficients de toutes les 
espèces d'un milieu compfexe, il faut donc multiplier au maximum 
les dénombrements sur quadrats et les comptages en IKA de ces 
mêmes quadrats. L'idéal serait d'obtenir pour chaque espèce un 
grand nombre d'évaluations de C et ne n'en retenir qu'une valeur 
moyenne et son intervalle de confiance. Les IKA obtenus sur nos 
quàdrats ne nous permettent pas de le faire, mais ils donnent 
pour la majeure partie des espèces nicheuses des forêts étudiées 
des valeurs de C cohérentes et utilisables. Si nous n'avons pas une 
connaissance chiffrée de leur degré de précision, nous pouvons 
toutefois distinguer les espèces pour lesquelles cette précision est 
grande (par exemple le Pouillot véloce, dont nous avons pu 
calculer C cinq années de suite sur deux quadrats différents) de 
celles pour lesquelles nous connaissons C avec une incertitude 
plus forte (par exemple le Merle, qui présentait sur les deux 
quadrats des densités peu élevées). 
TABLEAU VIII. 
Valeurs du Coefficient de Conversion de la Mésange bleue (Parus caeruleus) obtenues 
en 5 dénombrements. 
Densité exprimée Coefficient de 
!KA en couples nicheurs 
conversion i 
sur 10 hectares C • D/IKA 
1963 1° dénombrement 5 10,a 2,2 
1963 2° dénombrement 6,25 10, 8 1, 7 
1964 11 ,2 13,7 1,2 
1965 1° dénombrement 6,2 14,1 2,3 
1965 2° dénombrement a,7 14, 1 1,6 
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Illustrons par un exemple, celui de la Mésange bleue, la 
facon dont nous avons calculé les coefficients de conversion retenus 
da�s cette étude. Pour cette espèce très peu abondante dans la 
jeune futaie, le quadrat de la parcelle 8 (futaie de 5-6 ans) ne 
donnait aucune indication valable sur son coefficient. Celui-ci 
fut donc calculé uniquement d'après les trois années de dénombre­
ment du quadrat « parcelle 27 » (futaie au stade R), la densité 
absolue étant fournie par les résultats annuels des plans quadrillés, 
!'Indice Kilométrique par des comptes linéaires effectués le long 
des grands côtés (800 m) de la parcelle. Comme il s'agissait là de 
comptages spécialement destinés au calcul de C, il était possible 
de compter plusieurs fois la parcelle la même année et nous y avons 
fait deux dénombrements-unités en 1963 et 1965, un seul en 1964. 
Ces cinq occasions de calculer le Coefficient de Conversion de la 
Mésange bleue donnent (tabl. VIII) des valeurs comprises entre 
1,2 et 2,3. Pour calculer le Coefficient global, il serait faux de 
prendre la moyenne des cinq coefficients obtenus directement, 
car dans le rapport C = D/IKA D ne varie pas. On l'obtient 
en divisant la moyenne des cinq densités par celle des cinq IKA, 
ou plus simplement la somme des densités par celle des IKA : 
C 
63,5 (couples sur 50 ha) 1 7 moyen= = , 
37,35 (contacts sur 5 km) 
La valeur C = 1,7 est donc retenue pour la Mésange bleue. 
Rappelons que ce coefficient est strictement spécifique : il traduit 
la façon dont la Mésange bleue se laisse repérer par l'observateur 
employant la méthode des IKA. Il est bien entendu indiscociablc 
de la méthode relative ayant servi à son calcul. Nous pensons 
même que son emploi par un autre observateur utilisant la 
méthode des IKA n'est possible que si celui-ci a pris la précaution 
de synchroniser parfaitement sa façon d'appliquer la méthode 
avec la nôtre : bref, les coefficients que nous obtenons ont un 
caractère personnel, il sont marqués du « facteur personnel » 
que nous introduisons implicitement ou involontairement en 
effectuant nos dénombrements. 
Les trois quadrats étudiés en Forêt de Cîteaux nous ont ainsi 
permis de calculer C pour 32 espèces nicheuses (tabl. IX) . Il est 
intéressant de souligner que ces 32 valeurs se distribuent de façon 
homogène, dans des limites relativement étroites (de 0,2 à 1,9) 
et en accord avec ce que nous savons du comportement (surtout 
portée du chant et fréquence des émissions) des espèces. Ainsi, 
ce sont bien les espèces dont le chant porte le plus loin qui four­
nissent les coefficients les plus bas( Pigeon colombin, Pics ... ) et 
les espèces les plus discrètes les valeurs maximales (Mésange à 
longue queue ... ) .  Pour les espèces dont les émisions sonores sont 
analogues (en ce qui concerne la portée et la fréquence des émis­
sions) , nous trouvons effectivement des coefficients voisins ou 
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TABLEAU IX. 
Valeurs du Coefficient de Conversion obtenues par comparaison de dénombrements 
effectués sur les trois quadrats. Les coefficients marqués d'un astérisque • ont été 
calculés sur des espèces peu denses et l'incertitude de leur évaluation est plus forte 
que celle des autres. 
Columba oenas 0,2* Phoenicurus phoenicurus 1,0 
Picus viridis 0,4 Locustella naevia 1,2 
Picus oanus 0,2 Sylvia atricapilla 1,7* 
Dendrocopos major 0,3 Sylvia borin 1,2 
Dendrocopos minor 0,5* Sylvia communia 1,2 
Dendrocopos medius 0,5 Phylloscopus collybita 1,2 
Oriolus oriolus 0,1* Phylloscopus trochilus 0,9 
Garrulus glandarius 0,4* Prunella modularis 1,3 
Parus major 11'1 Anthus trivialis 0,9 
Parus caeruleus 1,7 Sturnus vulgaris 1'1 
Parus palustris 1,4 Coco, coccothraustes 0,8* 
Aegithalos caudatus 1,9 Carduelis carduelis 1,2* 
Sitta europaea 0,0 Carduelis cannabina 1,2 
Certhia brnchydactyla 1,5 Pyrrhula pyrrhula 1,2 
Troglodytes troglodytes 1'1 Fringilla coelebs 1,2 
Turdus merula 0,8* Emberiza citrinella 1,5 
égaux: 1,2 pour la Locustelle tachetée, la Fauvette grisette, la 
Fauvette des jardins, le Pinson des arbres ... et d'une façon générale 
des valeurs légèrement supérieures à 1 pour la plupart des petits 
Passereaux. A l'inverse, des espèces très proches mais à comporte­
ments sonores différents donnent des coefficients nettement dis­
semblables : 1,7 pour la Mésange bleue contre 1,1 pour la Mésange 
charbonnière (cette différence traduit à coup sûr la portée plus 
grande du chant de la seconde espèce), 0,4 pour le Pic vert contre 
0,2 pour le Pic cendré (du fait que ce dernier ajoute à son chant 
vocal un tambourinage fréquent et portant très loin). 
Notons que les valeurs des Coefficients de Conversion pro­
posées au tableau IX ne sont pas toutes définitives. Nous pensons 
pouvoir ultérieurement améliorer l'évaluation de certaines d'entre 
elles en étudiant de nouveaux quadrats. Elles représentent la 
meilleure approximation que nous puissions fournir au terme de 
cette étude. 
Outre ces 32 espèces, il en reste 14 dont nous avons obtenu 
des IKA mais dont le calcul de C fut impossible en raison de 
densités trop faibles sur les quadra ts étudiés. Pout ces espèces, 
nous emploierons des valeurs provisoires de C, évaluées par 
analogie avec les espèces dont C est connu, et en tenant compte des 
difficultés de repérage dont elles ont fait preuve au cours de 
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8uocessions 1 TAILLIS SOUS FUTAIE FUTAIE 
Espèces Stades 1 I II III IV V I II III IV V VI VII R 
Columba oenas 
. . . . .... . . . .. . .  + + 0,2 
Columba palumbus 
............ 0,1 + 0,1 0,1 + + + + + 
Streptopelia turtur 
......... 0,3 o,6 0,2 0,2 0,5 + 
Ficus viridis 
....... ........ 0,2 0,2 0,2 0,1 + 0,1 0,2 
Picus oanus 
. . . ... . . ......... 0,1 0,1 0,1 0,1 + 0,1 0,1 0,1 
Dendrocopos major ••••••••••• 0,3 0,5 0,5 0,5 0,6 + 0,2 0,4 0,7 0,5 
Dendrocopos minor ••••••••••• 0,3 0,2 0,1 0,2 0,3 0,1 o,3 0,2 
Dendrocopos medius 
. . .......• 0,3 0,3 0,2 0,5 0,6 0,1 0,3 1,0 0,7 
Oriolus oriolus 
. ............ 0,1 0,3 0,2 0,1 0,1 0,6 
Garrulus glandarius 
......... 
0,9 1,0 o,8 1,0 1, 1 + 0,2 0,4 0,5 0,7 o,e 0,4 
Parus major ••••••••••••••••• 2,9 4,2 4,2 5,3 4,5 0,4 0,3 0,8 0,9 2,3 3,3 4,7 3,7 
Parus caeruleus 
... . . . . . . ... . 9,4 12,1 11,2 13,4 15,3 0,3 0,5 0,9 2,0 2,9 e,3 12,6 11,6 
Parus palus tris 
... ... . . . ..... 
0,1 1,0 1,7 2,4 2,4 0,1 0,1 0,3 1,5 2,4 2,4 1,0 
Parus mont anus 
. ...........•. 
1,6 2,6 2,4 2,6 1,6 0,2 o,e 3,0 0,2 0,2 
Aegitbalos caudatus 
. ........ 
2,3 3,4 3,0 3,2 2, 1 1,0 1,9 2,5 1,3 o,6 o,8 0,4 1,0 
Sitta europaea • • •• •••••••• •• 1,9 2,9 3,e 3,3 5,1 0,2 2,1 3,8 2,6 
Certhia brachydactyla ••••••• 4,2 4,2 2,9 2,6 5,6 0,5 2,3 5,6 5,0 
Troglodytes troglodytes . . ... 5,3 3,3 1,3 1,4 1,7 0,7 1,4 1,2 1,0 2,4 3,7 2,3 3,4 
Turdus viscivorus ........... 0,3 0,3 0,2 0,5 0,5 0,2 0,4 0,3 0,2 
Tu rd us pbilomelos •• .•.. . •• . . 1,0 3,0 3,2 2,9 3, 1 0,2 o,e 1,4 1,0 1,0 1,1 0,5 
Tu.rd us me ru la ..•... ... ...... o,e 1,4 1,5 1,2 1,3 0,6 0,9 o,6 1,4 0,5 1,0 1,0 0,9 
Saxicola torquata •••••• • • •• •  1,1 0,2 0,1 0,1 
Phoenicurue pboenicurus .... . 0,3 0,5 0,1 O,B 1,9 
Luscinia megarhynchos 
.. . . . .. 2,9 0,7 0,2 0,5 2,3 1,6 
Erithacus rubecula ••• • • • • • •• 2,6 4,B 7,4 7,3 6,2 0,4 1, 7 4,2 3,7 3,5 
Locustella naevia •••••• ••••• 1,2 o,6 1,1 2,3 1,7 0,1 
Sylvia atricapilla •••••••••• 4,a a,3 3,7 1,0 0,5 1,7 4,1 5,5 0,7 0,3 
Sylvia borin •••••••••••••••• 5,4 2,3 1,2 0,1 3,4 5,0 5,a 4,1 
Sylvia communia 
............. 5,0 0,0 0,1 7,0 6,6 2,9 0,0 
Phylloscopus collybita •••••• 7,3 11,4 7,3 1,7 0,4 5,a 10,9 10,7 7,2 0,0 0,2 
Phylloscopus trochilus 
...... 2,7 6,9 2,9 0,4 0,2 2,4 6,3 6,4 3,9 0,3 
Phylloscopus .sibilatrix ••••• 0,4 3,9 0,5 1,0 
Muscicapa siriata ••••••••••• 
Prunella modularis 
.........• 0,4 0,7 2,6 4,2 3,0 2,5 
Anthus trivialis 
. .•.. .....•• 3,6 0,3 2,4 0,4 
�otacilla alba •••••••••••••• 0,2 
Lanius collurio 
..... . ... .... 0,5 0,3 0,1 
Sturnus vulgaris 
•...••...••• 2,0 2,0 2,4 0,9 2,2 0,1 0,0 
Coccothraustes coccothraustes 0,1 0,2 0,2 0,4 1,0 0,1 0,2 o,6 0,4 
Carduelis chloris . .. . . . . . . . .  
Carduelis carduelis . . . . .. . .. 0,1 0,1 
Carduelis cannabina ..... . ••• 4,1 3,6 1,6 0,6 
Pyrrhula pyrrhula •••••••.•••• 0,4 0,1 0,2 0,1 0,4 o,6 0,7 0,5 
Fringilla coelebs ........... 3, 1 1,9 2,4 3,0 5,6 0,1 0,4 2,2 4,1 
Emberiza citrinella ••••••••• 0,2 5,6 3,0 2,0 0,3 
Emberiza sohoeniclus . . ...... 0,1 
TABLEAU X. 
Densités spécifiques (exprimées en couples pour IO hectares) obtenues par conversion 




















nos comptages. Voici ces 14 coefficients provisoires : Columba 
palumbus : 0,2 ; Streptopelia turtur : 0,5 ; Parus montanus: 2,0; 
Turdus viscivorus: 0,6; Turdus philomelos : 0,8 ; Saxicola torquata: 
1,2; Luscinia megarhynchos : 1,0 ; Erithacus rubecula : 1,2 ; Phyl­
loscopus sibilatrix: 1,2 ; Muscicapa striata : 2,0 ; Motacilla alba : 
1,0 ; Lanius collurio : 1,0; Carduelis chloris : 1,2 ; Emberiza 
schoeniclus : 1,2. 
Nous sommes maintenant en mesure d'exprimer en densité 
absolue l'abondance des 46 espèces dont nous avons donné les 
IKA (tabl. V) : il nous suffit pour cela de multiplier, pour chaque 
stade étudié, l'IKA par le Coefficient de Conversion de l'espèce 
considérée. Le tableau X regroupe les valeurs ainsi obtenues, expri­
mées en nombre de couples par 10 ha sans qu'il soit possible d'y 
ajouter une évaluation précise de l'écart-type, étant donné que 
nous ne connaissons pas l'intervalle de confiance des valeurs de 
C utilisées. Ce tableau a l'avantage de pouvoir se lire verticalement, 
permettant des comparaisons d'espèce à espèce. (On peut bien 
entendu le lire aussi horizontalement, puisque les densités d'une 
espèce dans les 13 milieux sont strictement proportionnelles aux 
IKA correspondants.) 
Conclusions. 
Les dénombrements effectués nous apportent, outre des éva­
luations de la constance des oiseaux nichant dans les milieux 
étudiés, des données quantitatives précises sur leur abondance, 
exprimée de deux façons différentes : 
1) en IKA. Ces indices sont les plus précis de tous les para­
mètres que nous utilisons, et la multiplication des dénombrements­
unités permet d'estimer leur précision (écart-type). Ils seront donc 
employés pour comparer l'abondance de chaque espèce dans les 
divers stades avec l'avantage d'appuyer ces comparaisons sur 
des tests statistiques. 
2) en densités absolues. Soumises à une cause d'erreur supplé­
mentaire (liée au Coefficient de Conversion) ces valeurs restent 
toutefois nécessaires à l'évaluation des densités globales des 
avifaunes et aux comparaisons entre espèces différentes. 
Dans les pages qui suivent, nous utiliserons donc l'une ou l'autre 
de ces expressions de l'abondance, selon le problème posé, mais 
en choisissant, chaque fois que ce sera possible, l'indice Kilomé­
trique d'Abondance. 
III. LES RESULTATS ET LEURS INTERPRETATIONS
1°) MÉTHODES D'ANALYSE DES RÉSULTATS. 
Les dénombrements effectués nous apportent un ensemble 
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complexe de données quantitatives brutes (résumées dans les 
tableaux V, VI et X) que nous allons exploiter aussi complète­
ment que possible en les soumettant à deux types d'analyses 
comparatives : 1) au niveau des espèces : comparaison des chiffres 
fournis par chaque espèce dans les différents stades des deux 
successions; 2) au niveau des auifaunes (1) : comparaison de· 
l'ensemble des oiseaux nicheurs recensés dans ces divers milieux. 
A) Les fluctuations d'abondance. 
Il ne faut pas perdre de vue que les expressions de l'abon­
dance (IKA et Densité) proposées ne sont que des valeurs moyennes 
et qu'en réalité dans chacun des 13 milieux définis ces paramètres 
fluctuent pour des causes diverses : 
- fluctuations annuelles : les espèces ne montrent pas chaque 
année la même abondance dans la zone d'étude (soit que leur 
effectif total varie, soit que les conditions de la saison modifient les 
proportions de ceux qui se reproduisent) et cela se répercute dans 
nos dénombrements qui s'étalent sur plusieurs années successives. 
D'une façon générale, ces fluctuations sont connues comme impor­
tantes chez certaines espèces (le Troglodyte par exemple) mais sont 
moins évidentes chez beaucoup d'autres, et semblent souvent plus 
faibles dans les milieux forestiers tempérés que dans les milieux 
ouverts (cf Williamson, 1969 pour le Troglodyte, Frochot, 1967 pour 
les rapaces, Bailey, 1968, Enemar, 1966, Haapanen, 1965, Kluyver 
et Tinbergen, 1953 pour les passereaux forestiers en général). C'est 
effectivement ce que nous permettent de confirmer 9 années de 
dénombrement des mêmes milieux: les résultats des IKA comme 
ceux des quadrats montrent que les fluctuations annuelles d'abon­
dance restent généralement très faibles au niveau des espèces, et 
encore plus à celui des avifaunes (les fluctuations des différentes 
espèces jouant souvent en sens contraire : cf Ferry et Frochot, 
1968 a et b). 
- fluctuations dues à l'hétérogénéité du milieu: les parcelles 
que nous avons arbitrafrement groupées dans chaque stade ne 
sont pas parfaitement homogènes, d'où des variations d'abondance 
des oiseaux dues 1°) à des dissemblances locales concernant sur­
tout le caractère du peuplement végétal (cf supra) 2°) à notre 
découpage des successions en stades qui rassemblent, dans la même 
classe d'âge, plusieurs années consécutives des successions. 
(1) Il nous paraît plus satisfaisant d'employer le terme vague d'avifaune pour 
désigner l'ensemble des oiseaux nicheurs que nous recensons dans un miïieu plutôt 
que des mots comme " ornithocénose » ou " communauté avienne » qui sous-entendent 
un degré d'intégration propre aux oiseaux alors que ceux-ci ne sont qu'une partie de 
la biocénose, arbitrairement séparée du reste par le fait que c'est un ornithologue 
qui les étudie. Ce n'est que du point de vue évolutif qu'ils méritent d'être considérés 
comme un tout. 
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- outre ces variations des abondances réelles des espèces 
interviennent les fluctuations dépendant de la méthode ; les abon­
dances observées diffèrent des abondances réelles dans une certaine 
mesure : de façon « normale » pour les comptages en IKA (puisque 
cette méthode se fonde sur les chances de contact oiseau/observa­
teur)) et de façon inévitable pour les dénombrements sur quadrats 
dont les résultats ne sont jamais parfaitement « absolus ». 
B) Analyses par espèces. 
Trois paramètres nous permettent de suivre l'évolution des 
effectifs de chaque espèce tout au long des successions : 
a) l'IKA, qui traduit directement l'abondance. Nous ne
donnons pas le détail des N !KA-unités obtenus pour chaque stade 
mais seulement leur moyenne (IKA-moyen). 
b) l'écart-type, qui résume la variation de ces !KA-unités
autour de l'IKA-moyen, traduit l'ampleur des fluctuations exposées 
ci-dessus. Grâce à ce second paramètre il est possible de comparer 
statistiquement les !KA-moyens des différents stades et de voir 
s'ils sont différents. Mais par ailleurs au sein d'un stade donné 
nous avons constaté que l'écart-type est d'autant plus fort qu'il 
se rapporte à un IKA plus élevé (cf tableau V) si bien qu'il est 
parfois intéressant d'employer le Coefficient de variabilité 
V = 100 s/IKA-moyen, pour obtenir une image objective de 
l'ampleur des fluctuations d'abondance dans un stade donné ; 
nous avons calculé les valeurs de V pour toutes les espèces à tous 
les stades et pouvons en tirer les principales conclusions suivantes: 
- la variabilité des IKA obtenus est importante, dépassant 
souvent la valeur V = 100 (ce qui signifie que l'écart-type est 
plus grand que l'IKA) en ne descendant jamais au-dessous de 
20 ou 30. 
- les variabilités les plus fortes sont celles des IKA les 
plus faibles: il sera donc plus facile de dégager des conclusions 
fermes de l'analyse des espèces les plus abondantes que des autres. 
Ceci n'a d'ailleurs rien de surprenant et teste lié au caractère 
discontinu de la distribution des oiseaux. 
- la variabilité reste remarquablement constante d'une 
espèce à l'autre : toutes les espèces dont les IKA sont voisins 
montrent des écarts-types du même ordre de grandeur. 
- la variabilité ne change que très légèrement d'un stade à 
l'autre, tendant à diminuer à la fin des successions (cf infra). 
L'importance des valeurs de V observées confirme l'intérêt 
qu'il y a à disposer pour chaque milieu étudié d'un effectif N 
de dénombrements-unités aussi grand que possible et nous empê­
chera donc de déterminer le degré de signification des différences 
d'abondance inter-stades les plus faibles. La constance de ces 
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valeurs de N représente au contraire un atout pour l'interpréta­
tion du tableau V. Elle traduit une bonne fidélité de la méthode 
de dénombrement et aussi la régularité des différentes espèces 
dans leur sélection de l'habitat. Nous ne donnerons pas l'ensemble 
des valeurs de V calculées (elles se déduisent facilement du tableau 
V) mais seulement quelques exemples (tableau XI) illustrant les 
conclusions ci-dessus. 




1 IKA Parus caeruleus V 
Turdus merula 1 :KA
Sylvia borin 1 :KA
1 :KACarduelis cannabina 
TABLEAU XI. 
100 s/IKA) de quelques espèces dans la succession 
de la Futaie. 
I II III IV V VI VII 
o, 1 0,9 1,3 2,3 
170 BO 3B 49 
0,2 0,3 0,5 1,2 1,7 4,9 7,4 
?05 150 13B 107 55 53 33 
0,7 1',1 o,B 1, 7 o,6 1,3 1,3 
144 104 135 60 105 5B B5 
2,B 4,2 4,B 3,4 
BO 46 41 109 
3,4 3,0 1,3 0,5 
40 59 76 210 
c) la Constance rend compte des chances qu'a l'observateur 
de contacter l'oiseau lors d'un dénombrement-unité. Elle va donc, 
comme l'écart-type, donner des indications sur l'homogénéité de 
la répartition des oiseaux dans le milieu, mais de façon moins 
nuancée. Ce paramètre relativement grossier a toutefois l'avantage 
d'être simple à calculer et à employer, et de rester très sùr, lP-1' 
causes d'erreur étant très réduites. Il sert surtout pour les espèces 
peu abondantes, dont les IKA sont peu significatifs, en permettant 
de distinguer celles qui sont vraiment caractéristiques du milieu 
(présentes fréquemment mais en faible abondance) de celles dont 
la présence est irrégulière, distinction qui n'est pas sans intérêt 
comme nous le verrons. 
L'examen direct des valeurs de ces paramètres donne des 
indications précises sur la façon dont une espèce donnée peuple 
les divers stades évolutifs, mais ne peut suffire à une compréhen-
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sion entière de leur signification. Le problème le plus important 
reste de savoir si les IKA que présente cette espèce sont ou non 
significativement différents. En d'autres termes, les différences de 
l'abondance observée (exprimée en IKA) sont-elles le reflet de 
celles de l'abondance réelle, ou bien sont-elles seulement impu­
tables aux diverses fluctuations aléatoires? La réponse peut 
sembler évidente pour les écarts extrêmes ,mais ne l'est pas dans 
bien d'autres cas. Elle dépend à la fois de l'amplitude des diff é­
rences d'IKA, de l'importance des effectifs N des comptages et de 
leur variabilité, et ne peut être résolue que par l'emploi de tests 
statistiques qui tiennent compte de tous ces facteurs. Nous en 
avons effectué plusieurs types (en nous inspirant des ouvrages 
classiques de Lamotte (1948) , Simpson, Roe et Lewontin (1960) et 
Schwartz (1963) et des conseils et cours du Pr H. Tintan) ,  selon 
les différents problèmes à résoudre: 
1) signification globale de la variation de /'IKA dans chaque 
succession. Pour savoir si la courbe évolutive d'une espèce au cours 
d'une révolution de la Futaie est ou non significative, nous effec­
tuons une analyse de variance portant sur les 7 stades de la succes­
sion (le stade R étant éliminé pour ce test) . Nous effectuons la 
même opération pour les 5 stades de la succession TSF. En fixant 
une fois pour toutes le taux de risque adopté (nous choisissons 
les 5 % classiques) nous pouvons conclure, si les différences entre 
stades sont dans leur ensemble significatives, que la variation 
d'abondance observée a 95 chances % de refléter celle de l'abon­
dance réelle. Dans le cas contraire, cela signifie que l'abondance 
reste la même tout au long de la succession, ou bien que ses 
variations sont trop faibles pour être discernées à partir des IKA 
obtenus. 
2) comparaison de divers stades deux à deux. Nous avons
comparé les IKA de chaque espèce dans les couples de stades 
suivants : 
- éventuellement, nous avons comparé deux stades d'une 
même succession, pour pousser dans le détail l'analyse de la 
courbe évolutive (l'analyse de variance ci-dessus ne donnant que 
sa signification globale).  
- dans tous les cas, nous avons comparé d'une part F VII -
TSF V et d'autre part F VII - FR. 
Ces analyses, que nous interpréterons dans les pages qui 
suivent, furent effectuées soit par la méthode de l'analyse de 
variance (limitée à deux milieux) soit par le test t (comparaison 
de petits échantillons), en adoptant toujours le risque d'erreur 
de 5 %. 
3) méthode graphique de Dice et Leraas (in Simpson, Roe et
Lewontin, 1960, pp. 351-355). Nous ne citons que pour mémoire 
cette méthode simple et rapide, que nous n'avons employée qu'à 
titre complémentaire en raison de l'inégalité des effectifs N des 
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stades de la Futaie. Elle pourrait rendre de grands services dans 
bien des problèmes de comparaisons d'abondance, à la condition 
que les effectifs des échantillons comparés soient égaux ou très 
voisins. 
Exemple : Le Pic cendré présente dans les cinq stades du 
TSF les IKA suivants : 0,3 ; 0,4 ; 0,4 ; 0,3 ; O. L'analyse de variance, 
effectuée à partir des dénombrements-unités non reproduits ici, 
donne pour le rapport de Snedecor la valeur F = 0,9 ; ce chiffre 
est nettement inférieur au seuil F = 2,56 lu dans la table de 
Snedecor (pour le risque 5 % et les degrés de liberté 4 (nombre de 
stades moins 1) et 51 (nombre total d'IKA-unités moins le nombre 
de stades). L'évolution des IKA du Pic cendré au cours de la 
succession TSF ne reflète donc pas significativement des chan­
gements de l'abondance réelle. 
Dans la série F, les IKA sont beaucoup plus contrastés : 
0 ; 0 ; 0 ; 0 ; 0,1 ; 0,3 et 0,6 pour les 7 stades. L'analyse de variance 
donne F = 5,9, valeur cette fois nettement supérieure au seuil 
de 2,20 donné par la table pour les degrés de - liberté 6 et 106. 
La courbe évolutive du Pic cendré dans la série F est donc 
nettement significative. 
Nous voulons maintenant comparer les abondances de cette 
espèce dans la vieille futaie du stade VII (IKA : 0,6) et dans la 
futaie du stade R (IKA: 0,7). L'analvse de variance donne F = 0,25, 
valeur extrêmement faible, inconte.stablement inférieure au seuil 
F = 4,03 donné par la table pour cette comparaison. Nous consi­
dérons donc que le Pic cendré a la même abondance dans ces 
deux stades de la futaie, bien que les IKA diffèrent légèrement. 
C) Comparaisons des avifaunes.
Pour estimer l'abondance totale de l'avifaune d'un stade, 
nous employons un quatrième paramètre, la densité, calculée par 
conversion des IKA. Du fait que les coefficients de conversion 
employés sont soumis à une incertitude d'une part difficile à
estimer et d'autre part différente selon les espèces, nous ne pou­
vons guère calculer l'incertitude affectant la densité totale d'une 
avifaune, somme des densités spécifiques. Il nous est donc impos­
sible de tester statistiquement les variations des densités totales 
des avifaunes au long des successions. Pour cette partie de notre 
étude, nous serons donc particulièrement prudent dans nos conclu­
sions, ne retenant que les différences les plus importantes, dont 
la signification paraît manifeste même en l'absence de test mathé­
matique. 
2°) L'ÉVOLUTION DES ESPÈCES AU COURS DES SUCCESSIONS. 
Les IKA obtenus s'ordonnent de façon à dessiner dans chaque 
succession des « courbes évolutives » spécifiques dont les caractères 
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(étendue, sommet, limites ... ) illustrent ceux (optimum, limites de 
tolérance ... ) des exigences écologiques des espèces. Remarquons 
que ces courbes, telles que nous les figurerons ou déduites des 
chiffres en IKA, ne respectent pas la vitesse réelle d'évolution des 
milieux, puisque les classes d'âges que nous avons définies sont 
de plus en plus larges du début à la fin des successions. En 
considérant chaque stade comme un milieu indépendant, sans 
tenir compte de sa durée, nous masquons le fait que l'évolution 
du biotope est de plus en plus lente au cours de son vieillissement, 
mais nous illustrons plus clairement les phénomènes intervenant 
au début des successions. En d'autres termes, l'échelle portée 
en abscisse des courbes spécifiques représente moins le temps 
réel que l'ampleur des modifications que subit le milieu. (Toutefois, 
certaines figures seront dotées d'échelles graduées normalement 
en années, pour permettre de replacer dans le cours réel du temps 
les grandes lignes de l'évolution des avifaunes.) 
A) La sur.cession de la Futaie. 
45 espèces furent contactées lors des comptages en IKA dans 
au moins 1 des 7 stades de la série F (le stade R, ne faisant pas 
partie de la succession proprement dite, sera étudié à part). Les 
analyses de variance nous indiquent que 38 d'entre elles y mon­
trent des variations globalement significatives (leur rapport F 
étant supérieur au seuil F = 2,20), c'est-à-dire que leur abondance 
est modifiée d'une facon ou d'une autre oar l'évolution de la 
futaie. Le plupart doni'ient des courbes qui s'interprètent logique­
ment et sont suffisamment accusées pour que l'on puisse les classer 
selon leur forme. Nous en distinguons 3 types (fig. 4) : 
Groupe 1. Espèces disparaissant avant la fin de la succession, 
absentes de la vieille futaie clirnacique. Elles sont présentes dès 
la première année ou bien s'installent plus tardivement pour 
atteindre leur optimum dans les stades herbacés ou buissonnants 
I à IV. Ces 15 espèces sont : Tourterelle des bois, Mésange boréale, 
Mésange à longue queue, Traquet pâtre, Rossignol, Locustelle 
tachetée, Fauvette des jardins, Fauvette grisette, Pouillot fitis, 
Accenteur mouchet, Pipit des arbres, Pie-grièche écorcheur, 
Linotte, Bouvreuil et Bruant jaune. 
Groupe 2. S'y rangent 3 espèces ayant leur optimum, comme 
celles du groupe 1, dans les stades intermédiaires (II à IV), mais ne 
disparaissant pas complètement des stades âgés. On doit penser 
que ces espèces resteraient normalement présentes dans la futaie 
si celle-ci poursuivait son vieillissement au-delà de 200 ans, avec 
des abondances faibles (Fauvette à tête noire et Pouillot véloce) 
ou relativement importante (Rouge-gorge). 
Groupe 3. 19 espèces atteignent leur IKA maximum au stade 
VII. Certaines sont présentes dès le début de la révolution mais la 
plupart ne s'installent que plus tardivement (souvent au stade V). 
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Saxicola tor-quata Str-eptopelia tur-tur­
F 1 F Gr-oupe 1 t=b 









Er-ithacus r-u becu la TSF 




Fig. 4. - Quelques exemples des 4 types d"évolution de l'abondance des espèces au 
cours des succcsSions. En ordonnée : abondance de l'espèce, exprimée en IKA. 
En abscisse : les 7 stades successifs de la Futaie (F) ou les 5 du Taillis-sous-fotaic (TSF). 
Leur abondance augmente d'abord rapidement puis de plus en 
plus lentement pour devenir pratiquement stable entre 150 et 
200 ans : elle n'augmenterait probablement plus, ou presque plus, 
si les forestiers laissaient la forêt dépasser cet âge, pour parvenir à 
un climax véritable. Ces espèces sont : les 5 Pics (vert, cendré, 
épeiche, mar, épeichette), le Geai, les Mésanges charbonnière, 
bleue et nonnette, la Sittelle, le Grimpereau des jardins, la Grive 
draine, le Rouge-queue à front blanc, le Pouillot siffleur, !'Etour­
neau, le Gros-bec et le Pinson, qui présentent une évolution 
régulièrement croissante. Nous y ajoutons deux espèces dont 
l'évolution est similaire mais moins nette, avec une ébauche de 
sommet dans des stades intermédiaires : le Troglodyte et la Grive 
musicienne. 
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Une constatation importante se dégage dès maintenant du 
classement ci-dessus : les groupes 1 et 3 rassemblent des nombres 
d'espèces voisins beaucoup plus forts que celui du groupe 2. Autre­
ment dit, les espèces qui habitent la forêt climacique y sont à leur 
optimum (à 3 exceptions près), ce qui n'est pas le cas pour les 
autres stades, et inversement les espèces dont l'optimum écologique 
se situe dans un des différents stades initiaux disparaissent pour 
la plupart avant la fin du cycle forestier. Dans ce milieu simplifié, 
«schématique » de la Futaie, il y a donc une scissure fondamentale 
entre les espèces « du début » et celles « de la fin » de la succession. 
Nous avons exclu du classement ci-dessus l'une des 38 espèces 
montrant une variation significative : il s'agit du Merle noir, dont 
la variation d'abondance est peu marquée (l'analyse de variance 
donne pour cette espèce un rapport F de 2,63, tout juste supérieur 
à la valeur 2,20 exigée), et de toutes façons difficilement inter­
prétable. Le Merle est présent à tous les stades avec des IKA 
oscillant sans direction nette entre les valeurs extrêmes 0,6 et 1,7. 
Parmi les autres espèces, dont les variations ne résistent pas 
à l'analyse de variance ou bien que nous n'avons pas chiffrées en 
IKA, il faudrait distinguer deux cas théoriques : 
1) Espèces qui, comme le Merle, gardent sensiblement la
même abondance tout au long de la succession. Elles constitue­
raient un autre Groupe, de courbe évolutive sensiblement horizon­
tale. Nous n'avons pas le moyen d'en dresser la liste exacte, mais 
nos diverses observations nous incitent à y ranger le Coucou et 
des espèces à grand rayon d'action comme quelques rapaces 
ubiquistes que nous avons régulièrement observés dans tous les 
stades de la futaie : Buse, Bondrée, Hulotte, Autour et Epervier. 
Ce groupe renfermerait donc très peu d'espèces, même en y 
incluant celles de très faible abondance, à IKA non signifiactifs. 
Les oiseaux dont l'abondance n'est pas affectée par l'évolution du 
milieu ne représentent qu'une petite minorité des espèces nichant 
dans les forêts étudiées. 
2) Espèces trop peu abondantes pour que les valeurs des IKA 
obtenues suffisent à prouver leur variation. D'autres techniques 
de dénombrement permettraient sans doute de les ranger sans 
ambiguïté dans les 3 groupes ci-dessus. Nos observations permet­
tent seulement d'esquisser le type de leur évolution. Dans les 
très jeunes stades, ce sont : 
l'Engoulevent, la Bergeronnette grise, le Petit contrefaisant 
et le Bruant des roseaux, nichant occasionnellement. 
le Canard colvert, dont plusieurs couples nichent chaque 
année dans les stades 1 ou II, en plein cœur de la forêt; 
les Busards cendré et Saint-Martin, qui nichent régulière­
ment et dont nous pouvons préciser les exigences écolo­
giques : le Busard cendré habite la très jeune futaie, de 
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5 à 7 ans au plus, tandis que le Saint-Martin, moins 
exigeant quant à l'aspect de la couverture végétale, niche 
dans tous les stades buissonnants jusque vers la 10 ou 
15e année. 
Les jeunes stades de la futaie attirent encore quelques espèces 
qui viennent s'y nourrir mais nichent dans les stades plus âgés 
de la même forêt : Etourneau, Pics verts et cendré. 
Dans ces stades âgés, il faut encore signaler la nidification très 
occasionnelle du Loriot, du Pigeon colombin et du Gobe-mouche 
gris et celle, beaucoup plus régulière, du Pigeon ramier. 
B) La succession du Taillis-sous-{ utaie.
L'évolution des différentes espèces y rappelle largement celle 
observée dans la futaie, mais s'en distingue à plusieurs titres, 
dans le sens d'une complication plus grandes des phénomènes 
évolutifs répondant à l'hétérogénéité plus marquée de ce milieu, 
que nous avons soulignée en décrivant son peuplement végétal. 
La comparaison qui suit s'efforce de dégager les principales 
différences entre ces deux successions : 
a) Degré de signification des variations d'abondance. Sur 
les 38 espèces contactées lors des comptages dans le TSF, 21 
seulement montrent des variations d'IKA globalement signifi­
catives, c'est-à-dire une proportion (55 % ) bien plus faible que 
celle trouvée dans la Futaie (84 %). 
Cette différence s'explique par le jeu de deux facteurs : 
1) les deux successions n'ont pas les mêmes nombres de stades ni 
les mêmes effectifs totaux de dénombrements-unités (respective­
ment 7 et 113 pour F, 5 et 56 pour TSF) ; les analyses de variance 
seront donc plus volontiers significatives dans la futaie où le 
rapport F est abaissé à la valeur F610, = 2,20 par le jeu des degrés 
de liberté élevés, que dans le TSF où les nombres plus bas 
de comptages et de stades portent ce seuil à F4s1 = 2,56. Cette 
diif'érence reste toutefois très faible et ne joue que pour les varia­
tions d'abondance les plus faibles. 2) l'évolution de l'abondance au 
long d'une révolution est en fait nettement moins accusée dans 
TSF que dans F pour beaucoup d'espèces, surtout celles dont la 
niche doit comporter un nombre suffisant d'arbres de grande 
taille. Ces espèces arboricoles ont leur optimum au dernier stade 
dans les deux successions, mais alors qu'elles sont absentes ou 
presque des stades initiaux de la Futaie, elles sont déjà présentes 
et abondantes dès le début du cycle dans le TSF où les «réserves » 
épargnées par la coupe constituent un couvert arborescent impor­
tant. Dans le TSF, la succession des oiseaux, comme celle du 
peuplement végétal, est donc « amortie », moins accusée que 
dans la série F. Ce type d'exploitation forestière détermine une 
succession de biotopes qui sont d'emblée prématurément vieillis 
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par la présence d'éléments de la forêt mûre ; par rapport à la 
succession F et aux successions naturelles, cela représente un effet 
de télescopage des premiers stades de la série (Ferry, 1969). 
b) Types de courbes évolutives. Sur les 21 espèces dont
l'abondance varie dans le TSF, 19 présentent des courbes évolutives 
se rangeant dans les trois types définis pour la Futaie : 
- Groupe 1 : Tourterelle des bois, Rossignol, Fauvettes à 
tête noire, des jardins et grisette, Locustelle tachetée, Pipit des 
arbres. 
Groupe 2 : Troglodyte, Pouillots véloce et fitis, Rouge-
gorge. 
Groupe 3 : Pics épeiche et mar, Mésanges charbonnière et 
bleue, Sittelle, Grive musicienne, Pouillot siffleur, Gros-bec. 
A quelques exceptions près (la principale étant le Troglodyte, 
cette fois nettement du groupe 2) ces espèces montrent ici le même 
type d'évolution que dans la Futaie, mais la scissure entre les 
oiseaux des stades initiaux et ceux des stades terminaux est moins 
accusée. 
Toutefois quelques espèces montrent dans le TSF un type 
d'évolution totalement inconnu dans la Futaie, dont la courbe 
présente un minimum central, dans les stades intermédiaires, 
encadré par des abondances plus fortes dans les stades extrêmes 
(fig. 4). Ce Groupe 4 comprend deux espèces à variation signifi­
cative, le Grimpereau des jardins et le Pinson des arbres, et 
quelques autres dont l'évolution suit aussi mais de façon moins 
accusée, le même processus : les Pics mar et épeichette (fig. 6), le 
Rouge-queue à front blanc, et peut-être aussi le Geai, la Grive 
draine ... 
Il faut rappeler ici que ces 4 types de courbes sont exactement 
ceux décrits par l'un de nous (Ferry, 1960) dans un autre taillis­
sous-futaie qui diffère pourtant de celui-ci par bien des caractères 
du milieu (sol et flore notamment) et par l'abondance des oiseaux, 
environ de moitié inférieure. Le groupe 4 s'y trouve notamment 
représenté par cinq espèces qui sont pour une part les mêmes 
que celles trouvées dans le présent travail (Grimpereau des jardins, 
Grive draine, Pinson des arbres) et pour l'autre des espèces voisines 
(Pic épeiche et Grive musicienne). 
Ceci prouve qu'un certain nombre d'espèces arboricoles 
(surtout le Pinson, le Grimpereau, les Grives et les Dendrocopos) 
présentent, dans le taillis-sous-futaie seulement, une baisse d'abon­
dance dans les stades intermédiaires de la succession, au moment 
où les frondaisons denses du taillis atteignent le bas de celles 
des arbres (fig. 3) ; à cette étape de la croissance du peuplement les 
deux strates du TSF se complètent verticalement pour emplir tout 
le sous-bois d'une masse de branches et de feuillage dont on peut 
penser que la densité rebute les espèces citées, peut-être seulement 
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parce qu'elle limite leurs possibilités de déplacement entre les 
arbres. Aucune espèce n'évolue selon cette courbe du type 4 dans 
la Futaie, ni dans les successions comparables étudiées par d'autres 
ornithologues (cf infra), mais les courbes 1, 2 et 3 se retrouvent 
comme nous le verrons dans les travaux que nous avons consultés. 
c) Vitesses d'évolution. Pour toutes les espèces les abondances 
évoluent plus rapidement dans le TSF qu'en F, en concordance 
avec la croissance de la strate buissonnante qui est plus rapide 
dans le premier cas. Chaque espèce atteint son maximum non pas 
à un âge donné de la succession, mais lorsque le peuplem ent 
IKA 
















Fig. 5. - L'abondance de la Fauvette à tête noire, Sylvia atricapilla, (trait plein) dans 
les 2 successions en relation avec la hauteur des buissons (trait interrompu). On 
constate que l'IKA maximum est atteint plus tard dans la série F où la croissance 
des buissons est plus lente. 
végétal atteint un aspect optimum (fig. 5), et il en résulte un 
décalage vers la droite de toutes les courbes évolutives de la 
série F (fig. 7). 
b) Abondances respectives dans les deux successions. Il est 
difficile de comparer l'abondance d'une espèce entre les deux 
séries, étant donné ses variations d'un stade à l'autre, et nous nous 
limiterons aux remarques suivantes : 
- pour la majorité des espèces (31 sur un total de 45), l'IKA 
maximum atteint dans une série (quel que soit le stade oil il 
se situe) ne diffère pas significativement de celui de l'autre série. 
- quelques espèces sont abondantes dans la Futaie et absente� 
du TSF: Traquet pâtre, Linotte, Bruant jaune, Pie grièche écor­
cheur. Quelques autres sont présentes dans les deux séries mais 
significativement plus abondantes en F qu'en TSF à leur optimum: 
Accenteur mouchet, Bouvreuil, Etourneau et Pic mar. Pour les 
deux dernières, l'IKA culmine au dernier stade des successions. 
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Les 6 premières trouvent par contre leur optimum dans les stades 
initiaux et on peut penser que le principal facteur qui limite ou 
annulle leur abondance dans le TSF est la présence d'arbres qui, 
bien qu'espacés, modifient le paysage végétal. Notons que d'autres 
espèces « des buissons » (notamment tous les Sylviidés) ne mani­
festent guère ce comportement et se trouvent aussi abondants 
dans les fourrés du TSF que dans ceux de la Futaie. 
- 6 espèces montrent par contre un maximum d'abondance 
significativement plus élevé dans le TSF (Mésange bleue, Sittelle, 
Troglodyte, Grive musicienne, Rouge-gorge et Gros-bec), ce qui 
semble indiquer qu'une certaine hétérogénéité du milieu leur est 
favorable. Toutefois, ces différences restent faibles, et on peut 
souligner qu'aucune espèce du TSF n'est absente de la Futaie. 
C) La Futaie en Régénérescence. 
Ce stade est à considérer isolément. Beaucoup d'espèces y 
atteignent sensiblement la même abondance que dans les stades 
initiaux du TSF (nous avions souligné la similiture de ces deux 
biotopes), d'autres la même abondance que dans les stades termi­
naux F VII et TSF V. Toutefois le Pigeon colombin, le Rouge-queue 
à front blanc et le Loriot y atteignent leur densité maximale. Ce 
stade R est aussi le seul des 13 milieux étudiés où nous ayons 
trouvé régulièrement le Torcol, et parfois la Huppe et le Verdier. 
Son étude complète celle des deux successions en nous apportant 
des informations sur la façon dont les espèces réagissent à l'espa­
cement des arbres. 
D) Conclusions sur la sélection de l'habitat par les espéces.
Après cette analyse phénologique de la répartition des espèces 
dans 13 milieux différents, nous allons voir dans les grands groupes 
taxonomiques si l'on peut trouver une signification aux préférences 
écologiques de chaque espèce : 
Colombidés. - La Tourterelle est un oiseau qui exige des 
buissons hauts, avec ou sans grands arbres. Le Ramier habite tous 
les stades où il y a des arbres. Par contre le Colombin, régulier 
et abondant dans la Futaie en Régénérescence, montre ainsi sa 
préférence pour les vieux arbres espacés, alors qu'il est pratique­
ment inexistant dans les autres stades. Il est certain que les 
niches des Colombidés sont très distinctes. 
Picidés. - Les 5 Pics de ce type de forêt ont dans la Futaie 
le même type de courbe avec un maximum dans le plus vieux 
stade. Cependant si l'on prend les Dendrocopos on voit (fig. 6) 
que le Pic épeiche est le plus tolérant puisqu'il s'installe dès la 
jeune futaie de 13 à 20 ans, alors que le Mar n'apparaît qu'entre 
40 et 70 ans et que les premières Epeichettes n'arrivent qu'entre 
71 et 125 ans. Les trois diminuent significativement quand les 
arbres sont plus espacés dans F R, alors que dans le TSF ils 
- 204 -
semblent tous appartenir comme nous l'avons vu à ces oiseaux à 
deux préférendums qui sont moins nombreux quand le sous-bois 
est très encombré. 
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F 
Fig. 6. - Evolution de l'abondance des Pics du genre Dendrocopos dans les deux 
successions. 
Quant aux deux Picus, qui ne varient pas significativement 
dans le TSF, ils montrent une différence nette dans la série F, 
en ce sens que le Pic vert n'est présent que dans les boisements de 
150 - 200 ans et le stade R alors que le Pic cendré commence à 
s'installer dans les arbres de 40 à 70 ans. Il est néanmoins intéres­
sant que ces deux espèces cohabitent largement dans plusieurs 
stades des forêts que nous étudions ici (Voous, 1960 et in litt.). 
Loriot. - Il n'habite que les parcelles où l'expoitation fores­
tière a réalisé un espacement artificiel des arbres : début de la 
série TSF et surtout Futaie en Régénérescence, où son abondance 
est élevée. 
Geai. - Le Geai évite les stades très ouverts de la très 
jeune futaie et présente une abondance maximale dans les boise­
ments serrés de grands arbres (Futaie âgée) ou d'arbres et de 
buissons mélangés (tous les stades du TSF). 
Paridés. - Les 3 Mésanges charbonnière, bleue et nonnette 
augmentent régulièrement du début à la fin de chaque succession. 
Seule la Nonnette diminue significativement quand les arbres sont 
éclaircis au stade FR. Ces trois espèces ont donc le même préfé­
rendum dans la forêt sub-climax. On peut imaginer qu'elles ont 
évolué depuis longtemps dans ce type de forêt. Par contre la 
Mésange des saules présente dans une série comme dans l'autre 
une courbe culminant dans les vieux buissons hauts, ce qui lui 
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évite a priori la concurrence avec ses congénères et notamment 
avec la Nonnette. 
On peut penser, avec Heim de Balsac (1929), que son installa­
tion est récente dans ces forêts de plaine et qu'elle n'a pu avoir 
lieu que grâce à son adaptation à ce stade artificiellement créé par 
l'exploitation forestière. Quant à la Mésange à longue queue, 
présente tout au long des deux séries, elle n'est significativement 
plus abondante que dans les buissons purs. 
Sittelle et Grimpereau. - L'un et l'autre sont plus abondants 
dans les vieux arbres mais le Grimpereau des jardins, nous l'avons 
vu, diminue quand ceux-ci sont entourés de hauts buissons dans 
le TSF. Il lui est par contre indifférent que les arbres soient 
fortement éclaircis lors de la Régénérescence, alors que ce 
processus fait diminuer la Sittelle. 
Troglodyte. - Ses variations d'abondance sont difficilement 
interprétables en raison de ses fluctuations annuelles et de l'impor­
tance qu'ont pour lui des facteurs particuliers (tas de branches, 
souches, petits ruisseaux ... ). Il n'est peu abondant que dans les 
toutes premières années de la Futaie. 
Genre Turdus. - Alors que le Merle et la Grive musicienne 
ne varient guère tout au long des deux séries, il est net que la 
Draine évite les buissons, même hauts, et ne s'installe que là 
où il y a des arbres. 
Petits Turdidés. - Le Traquet pâtre est strictement lié au 
terrain nu et herbeux succédant aux coupes rases : il ne tolère ni 
les arbres disséminés du TSF, ni les buissons trop denses qui 
constituent la Futaie après sa 9° année. Le Rouge-queue à front 
blanc ne se trouve au contraire que dans les stades à grands 
arbres et ne devient vraiment abondant que dans le stade FR où 
ces arbres sont largement espacés, ce qui prouve que les empla­
cements de nidification ne sont pour lui qu'une exigence secon­
daire, passant après l'espacement des arbres. 
Le Rossignol et le Rouge-gorge trouvent leur optimum dans 
les buissons hauts. Le premier est strictement inféodé aux buissons 
serrés de 6 à 18 ans ; sa courbe évolutive étroitement limitée dans 
le temps dans chaque série montre qu'il est très sensible au degré 
de croissance des buissons, atteignant sa densité maximale dans 
ceux de 2 à 3 mètres de haut. Le Rouge-gorge montre une répar­
tition beaucoup plus large (fig. 4) en abondant dans tous les stades 
sauf les deux premiers de la série F ; c'est avec la Mésange boréale 
et la Tourterelle l'une des rares espèces qui atteignent leur densité 
maximale aux stades moyens (TSF de 11 à 15 ans, F de 13 à 20, 
où nous verrons qu'il est l'oiseau le plus abondant). 
Locuste/le tachetée. - Cet oiseau des stades initiaux semble 
dépendre essentiellement des clairirèes herbeuses succédant aux 
coupes et disparaît quand la couverture des buissons devient totale. 
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Fauvettes. - Les courbes (fig. 7) permettent de différencier 
nettement les préférences des 3 espèces en ce qui concerne la 
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Fig. 7. - Evolution de l'abondance des trois Fauvettes dans les deux successions. 
- l'abondance de la Fauvette grisette culmine tout au début 
des successions (stade 1 dans les deux cas) lorsque la couverture 
des plages herbeuses égale ou dépasse celle des buissons et devient 
nulle après la 13e année ; son évolution coïncide étroitement avec 
celle de la Locustelle, de même que l'emplacement de leurs 
cantons sur les parcelles que nous avons étudiées sur plans 
quadrillés : il semble que ces deux espèces se complètent pour 
peupler les jeunes stades, la Locustelle exploitant surtout les 
parties herbeuses et la Grisette les buissons bas qui alternent avec 
elles. 
- La Fauvette des jardins occupe la même tranche des 
successions que la Grisette, mais son optimum se situe quelques 
années plus tard, dans les buissons plus hauts (1,5 à 3 mètres). 
- la Fauvette à tête noire montre une répartition beaucoup 
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plus étendue et un optimum encore plus tardif dans les buissons 
de 3 â 5 mètres de haut. C'est la seule des Sylvia à nicher dans 
la forêt sub-climax, à la faveur surtout de micro-clairières telles 
qu'en créé par exemple la chute de vieux arbres. 
Contre{ aisants. - Hôtes occasionnels que nous n'avons pas 
contactés en IKA, les deux espèces nichent toutefois sporadique­
ment dans la très jeune Futaie (Petit contrefaisant) ou le jeune 
TSF (Grand contrefaisant). 
Pouillots. - (fig. 8). Le Fitis et le Véloce montrent des 
courbes évolutives remarquablement parallèles d'une série à l'autre 
et d'une espèce à l'autre, culminant dans les stades TSF II et F II 
III. Leurs IKA traduisent toutefois deux différences entre leurs 
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Fig. 8. - Ernlution de l'abondance des trois Pouillots dans les deux successions. 
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les parcelles âgées, en très faible abondance il est vrai. 2) le 
Véloce est très abondant dans la Futaie en Régénérescence, dont 
la couverture buissonnante de semis et de ronces semble rebuter 
le Fitis, presque absent de ce stade. Le premier se montre donc 
plus tolérant que le second. 
L'évolution du Pouillot siffleur diffère radicalement de celle 
de tous les autres Sylviidés de nos forêts, puisque cette espèce 
n'apparaît qu'entre la 20e et la 40e année des successions. Le 
fait que son abondance maximale, atteinte au dernier stade, soit 
rigoureusement la même dans les deux séries montre bien que 
la physionomie du couvert végétal lui est indifférente à partir 
du moment où ce couvert est suffisamment dense pour dégager, 
au-dessus du sol nu, un sous-bois sombre et dépourvu de feuillage. 
De même, cet oiseau de la vieille forêt déserte complètement la 
Futaie en Régénérescence, dont les vieux chênes sont trop espacés 
pour empêcher « l'encombrement » du sol par une végétation 
d'herbes et de ronces. Il ne cohabite donc pratiquement pas avec 
le Fitis et le Véloce, ce qui semble être la règle quasi absolue 
en miiieu homogène (Fouarge, 1968). 
Gobe-mouche gris. - Le seul Gobe-mouche des forêts étudiées 
y est si peu abondant que nous ne pouvons pas déceler, parmi les 
stades comportant de grands arbres, lequel retient sa préférence. 
Accenteur mouche!. - Sa distribution est extrêmement sché­
matique : la « Fauvette traîne-buissons » montre une abondance 
très forte (IKA maximum : 3,2) et presque constante dans les 
buissons purs (Futaie de 1 à 20 ans) mais déserte totalement les 
« gaulis » des stades moyens comme la vieille forêt. Les milieux 
mixtes du jeune TSF et de la Futaie en Régénérescence, où les 
massifs de buissons bas alternent avec de grands arbres, le 
trouvent présent régulièrement mais en faible abondance (IKA 
compris entre 0,3 et 0,5). Remarquons que nous lui trouvons 
(Frochot, a paraître) une abondance tout à fait comparable (IKA 
compris entre 0,5 et 1,0) dans les forêts de sapins et d'épicéas du 
Jura qui constituent, du fait de leur traitement en futaie jardinée, 
un milieu de physionomie voisine, où des taches de jeunes plants 
alternent avec de grands conifères. 
Pipit des arbres. - Il n'habite que les stades où le sol présente 
une couverture herbacée importante, juste après les coupes; son 
abondance plus faible dans la jeune futaie, dépourvue d'arbres, 
montre bien que la présence de perchoirs est un élément impor­
tant de la niche de cette espèce. 
Bergeronnette grise. - Cet hôte typique des routes forestières 
(qui niche régulièrement dans les tas de bois entreposés sur les 
talus pendant l'exploitation) s'installe çà et là sur le sol dénudé 
des parcelles immédiatement après les coupes. 
Pie-grièche écorcheur. - Elle ne fréquente que les étendues 
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de buissons purs de la jeune futaie, où elle niche régulièrement 
(nous avons trouvé son nid dans un roncier), et évite totalement 
les parcelles avec des arbres. 
Etourneau. - Il habite tous les stades comportant des arbres 
suffisamment vieux pour lui offrir des cavités de nidification, 
mais va se nourrir principalement hors des forêts étudiées. 
Gros-bec. - Il augmente régulièrement au long des deux 
successions, où il atteint sa densité maximale dans les derniers 
stades ; dans nos forêts, le Gros-bec habite donc les vieux peuple­
ments âgés et compacts, ce qui n'est pas le cas en Grande-Bretagne 
où il les évite complètement selon Yapp, 1962 (d'après ses propres 
observations et celles de Mountfort, 1957). 
La mise en régénérescence de la Futaie ne semble pas affecter 
son abondance. Toutefois, il est significativement plus abondant en 
TSF V qu'en F VII, sans doute en raison de sa prédilection mar­
quée pour les branchettes de la cime des arbres qui représentent, 
dans les deux strates du vieux taillis-sous-futaie, un volume plus 
important que dans la strate unique de la futaie. 
Genre Carduelis. - Le Verdier et le Chardonneret restent 
des espèces accidentelles des stades les plus ouverts. 
La Linotte niche par contre en abondance dans les étendues 
buissonnantes basses de la jeune Futaie. Cet « oiseau des steppes 
buissonnantes » (Géroudet, 1957) évite absolument les stades 
correspondants du TSF, qui présentent pourtant une couverture 
buissonnante semblable mais auxquels la présence des réserves 
retire l'aspect de lande qu'affectionne cet oiseau, et qui représente 
probablement son milieu d'origine : nous retrouvons là l'influence 
d'un facteur éthologique dans la sélection de l'habitat (schémati­
quement, la Linotte réagit envers les arbres qui parsèment le 
milieu à l'inverse du Pipit des arbres). 
Bouvreuil. - C'est un nicheur régulier dans ces forêts de 
plaine purement feuillues, dont il occupe tous les stades compor­
tant des buissons, avec une abondance maximale dans la Futaie 
de 9 à 12 ans. 
Pinson des arbres. - Le Pinson trouve indiscutablement son 
optimum dans la forêt sub-climax. Il est moins abondant dans les 
arbres plus espacés de FR et du début de la série TSF. Nous 
avons vu par ailleurs que son abondance passe, au long de cette 
série, par un minimum au moment où les buissons du taillis 
forment une frondaison dense à la hauteur du tronc des arbres 
de la strate « futaie ». 
Bruants. - La nidification accidentelle du Bruant des roseaux 
dans la jeune futaie est un témoin de l'humidité de notre milieu 
d'étude. Quant au Bruant jaune, la distribution de ses abondances 
est identique à celle observée chez la Linotte : pas plus que cette 
dernière, il ne supporte la présence des arbres du taillis-sous-
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futaie. (L'une et l'autre espèce sont toutefois capables de s'acco­
moder de la présence d'arbres moins serrés et plus bas, comme 
en témoigne leur nidification dans les premiers stades de l'autre 
taillis-sous-futaie (Ferry, 1960) étudié dans notre région selon la 
même méthode.) 
Il nous reste à citer 12 espèces qui nichent plus ou moins 
sporadiquement dans le milieu étudié mais dont nos dénombre­
ments ne permettent pas de préciser les exigences écologiques : 
la Bécasse, la Hulotte, la Buse variable, la Bondrée, l'Autour, 
l'Epervier, le Circaëte Jean-le-Blanc, les Hérons cendré et Biho­
reau, le Coucou et enfin la Gélinotte qui, comme le Grand contre­
faisant, n'habite que la partie orientale des massifs étudiés où 
elle atteint la limite ouest de son aire mais où nous ne l'avons pas 
notée au cours des comptages. Quelques autres espèces fréquentent 
ces forêts au printemps mais se reproduisent dans des milieux 
périphériques ; ce sont surtout l'Effraie, les Milans noir et royal, 
les Faucons crécerelle et Hobereau, le Choucas, la Corneille noire, 
l'Hirondelle de cheminée et le Martinet noir. 
E) Conclusions.
Les différents milieux dont nous avons défini les limites et 
dénombré l'avifaune ne font pas double emploi mais au contraire 
se complètent pour offrir aux espèces un choix varié d'habitats 
possibles qui ne diffèrent pratiquement les uns des autres que par 
la physionomie et la disposition dans l'espace des végétaux. La 
façon dont les oiseaux se distribuent pour nicher dans ces 13 
biotopes permet d'obtenir une meilleure connaissance de la niche 
de chaque espèce. 
La succession de la Futaie, qui représente l'évolution naturelle 
d'un milieu forestier homogène, nous amène à séparer deux prin­
cipales catégories d'espèces : les oiseaux « de buissons » dont 
l'abondance passe par un maximum dans l'un des stades jeunes 
puis s'abaisse plus ou moins complètement, et les oiseaux « arbo­
ricoles » ,  dont l'abondance est à son maximum dans la forêt 
sub-climax. Ces deux grands types d'évolution se retrouvent dans 
les successions forestières comparables à notre Futaie étudiées 
par d'autres ornithologues. Les publications sur ce sujet sont 
relativement peu nombreuses ; celles que nous avons pu consulter 
traitent de chênaies voisines de celle de notre étude (Yapp, 1955 
et 1969), de plantations de cônifères (Giller, 1965 ; Lack, 1939 ; 
Pikula, 1966 et 1967 ; Turcek, 1957; Yapp, 1960), des forêts 
nordiques (Enemar, 1966 ; Haapanen, 1965 et 1966) et de celles 
d'Amérique du Nord (Johnston et Odum, 1956 ; Martin, 1960; 
Odum, 1950). La plupart de ces travaux se limitent malheureuse­
ment à étudier l'avifaune de portions très courtes des succes­
sions, ou bien adoptent des découpages très larges, si bien que 
leur intèrprétation est difficile, mais plusieurs étudient en détail 
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des successions complètes (surtout ceux de Haapanen, Johnston 
et Odum et Pikula). Quoi qu'il en soit, tous décrivent des types 
d'évolution analogues à ceux de nos groupes 1, 2 et 3, ou bien 
seulement des fragments de courbes évolutives qui s'y inscrivent : 
ainsi, l'évolution pendant une tranche de 10 années, de l'abon­
dance des passereaux étudiés en Suède par Enemar (1965, p. 75)
cadre souvent, espèce par espèce, avec les courbes que nous trou­
vons. Ces grands types d'évolution des espèces au cours du 
vieillissement d'un milieu forestier homogène se retrouvent en 
outre dans d'autres groupes que celui des oiseaux (Wetzel, 1958,
trouve pour des micromammifères d'Amérique du Nord des 
courbes évolutives identiques pour certaines espèces à celles de 
notre groupe 1 et pour les autres à celles du groupe 3) et sont 
d'ailleurs une caractéristique générale de l'évolution des espèces 
dans les successions, comme le souligne Odum (1963, p. 81) : 
« those species that are important in the pioneer stages are not 
likely to be important in the climax ». 
La succession du Taillis-sous-futaie et le stade R de la Futaie 
constituent par contre des biotopes hétérogènes, en ce sens qu'on 
y trouve, rassemblés sur une surface restreinte, des éléments 
végétaux qui appartiendraient, dans une sucession naturelle, à 
des stages d'âges différents. Leur étude nous permet donc de 
mieux mettre en lumière l'influence de la disposition des plantes 
sur les oiseaux qui les habitent. La succession TSF est donc, 
contraire de la première, relativement éloignée d'une succession 
naturelle, et nous n'avons pas eu connaissance d'étude ornitho­
logique portant sur un milieu comparable, mis à part celle effectuée 
par l'un de nous (Ferry, 1960) dans une forêt voisine : nous avons 
souligné ci-dessus la grande similitude des courbes évolutives 
spécifiques obtenues. Quant au stade R de la Futaie, il s'apparente 
à ces milieux du type « parc » sur lesquels on dispose maintenant 
d'une bonne bibliographie ornithologique. En deux mots, ces 
stades hétérogènes du milieu étudié nous renseignent sur la façon 
dont les espèces réagissent à un certain type d' « effet de lisière » 
(le terme lisière n'étant pas pris ici au sens de « limite de la 
forêt » mais au sens plus précis d'écotone, désignant la zone où 
des habitats différents se mélangent : nos parcelles de TSF ou de 
FR réalisent sur toute leur surface un tel mélange, normalement 
limité aux bordures de massifs boisés homogènes). Nous avons vu 
que cet effet de lisière n'a pas la même importance pour toutes 
les espèces : certaines, comme les Fauvettes, ne le marquent pas 
nettement dans le milieu étudié, alors que d'autres y répondent 
par une augmentation (Loriot, Pigeon colombin ... ) ou au contraire 
par une diminution (Linotte, Bruant jaune) de leur abondance. 
Nous reviendrons sur ce problème au chanitre suivant, où il nous 
reste à voir comment les -variations d'abondance des espèces s'in­
triquent dans chaque stade pour réaliser l'abondance totale de 
l'avifaune. 
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3°) L'ÉVOLUTION DES AVIFAUNES AU COURS DES SUCCESSIONS. 
A) La diversité des a vif aunes.
Quels sont, sur le plan purement qualitatif de la composition 
en espèces, les caractères des 13 milieux étudiés ? Cette question 
simple en apparence, pose en fait le problème de savoir quelles 
espèces doivent être retenues dans la liste des oiseaux nicheurs 
d'un milieu. Dans le cas de cette étude, il est d'autant plus impor­
tant de la résoudre que les dénombrements-unités effectués dans 
les divers stades ne permettent pas d'y contacter toutes les espèces 
nicheuses, même en se limitant, comme nous le faisons, à l'étude 
des seuls Passériformes, Piciformes et Colombiformes. Les listes 
d'espèces données aux chapitres précédents ne sont donc ni 
complètes ni comparables, puisqu'elles reposent sur des nombres 
d'échantillons qui varient de 9 à 33 selon les milieux. Pour y rémé­
dier, nous proposons ci-dessous trois méthodes complémentaires 
qüi nous ont permis d'éliminer plus ou moins complètement le 
biais introduit par les variations de l'effectif des comptages. 
a) Evolution du nombre total d'espèces observées en fonction 
du nombre de dénombrements effectués. 
Nous appellerons diversité totale (Dt) d'un milieu le nombre 
total des espèces d'oiseaux y ayant niché pendant la durée de notre 
étude (1). Les observations faites sur notre terrain d'étude en 
dehors des comptes nous apprennent que ce nombre Dt doit être 
légèrement supérieur à celui des espèces qu'une dizaine de nos 
dénombrements nous permettent de contacter. Voyons ce que la 
répétition des dénombrements dans un même milieu nous apporte 
dans la connaissance de sa diversité. 
Un premier IRA-unité ne nous permet de contacter qu'un 
nombre restreint d1 d'espèces. Un deuxième IRA donne un nombre 
d'espèces d2, parmi lesquelles il y a généralement un certain nombre 
d'espèces « nouvelles », non contactées au premier comptage. 
Nous appelons D2 (ou diversité cumulée à la deuxième visite) le 
nombre total d'espèces différentes contactées dans le milieu au 
cours de ces deux dénombrements, et DN le nombre d'espèces 
finalement idenfüiées par l'ensemble des N IRA-unités dont nous 
disposons pour son étude. La valeur de DN est la meilleure 
approximation de Dt que nous possédons et, bien entendu, elle 
est d'autant meilleure que N est plus grand. 
L'augmentation progressive de ces valeurs D1, D2, DN traduit 
donc l'évolution de notre connaissance de la diversité de l'avi­
faune étudiée. Le calcul de ces diversités cumulées présente toute-
(1) Cette « diversité » désigne ici un nombre absolu d'espèces, indépendamment 
de leur abondance ; il ne s'agit pas d'un indice relatif tel qu'en utilisent divers 
auteurs (Margate[, Simpson, Yule ... in Williams, i964 et Hairston, 1959). 
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fois un certain nombre de difficultés pratiques. En effet, si nous 
connaissons directement DN et si D1 est simplement la moyenne 
de di + d� + ... + dN, les autres valeurs font intervenir la 
combinaison des différents comptages : on obtient pour D2 des 
valeurs différentes selon les deux IRA-unités (parmi les N dispo­
nibles) choisis pour son calcul. Pour obtenir les diversités cumulées 
de D2 à DN-1 avec une approximation en rapport avec le but de 
cette étude, nous avons donc employé la technique du tirage au 
sort des N visites de l'échantillon dans un ordre quelconque. En 
répétant n fois ces tirages et en retenant pour D1, D2, ... les 
moyennes de ces valeurs sur l'ensemble des tirages, on obtient une 
approximation d'autant meilleure que n est plus élevé. La multi­
plication des tirages exigeant beaucoup de temps, nous avons 
comparé dans un même milieu pris comme test (le stade F III, 
figure 9 a) les résultats fournis par 1, 10, 100 et 300 tirages au 
sort. Cette opération fut rendue réalisable par l'emploi d'un ordi­
nateur et la collaboration de notre collègue mathématicien Vignon 
qui nous a prodigué ses conseils et a réalisé le « programme » 
indispensable. Il ressort de nos divers essais que 10 à 20 tirages au 
sort donnent une idée générale de la courbe cumulative, que 100 
tirages permettent une bonne précision (il y a environ 1 % d'écart 
entre les valeurs de D2 fournies par deux séries différentes de 100 
tirages des 15 mêmes dénombrements) et que 300 donnent une 
courbe pratiquement parfaite (fig. 9 a). Remarquons qu'il faut 
plusieurs heures pour effectuer à la main les 10 ou 20 tirages et 
leurs moyennes alors qu'en quelques minutes l'ordinateur en 
effectue plusieurs centaines. Son emploi est donc particulièrement 
intéressant à la condition de réaliser, comme l'a fait notre collègue 
Vignon, un programme pouvant s'appliquer au traitement de tous 
les milieux étudiés par la même méthode. Nous reviendrons en 
détail sur ce problème après avoir ainsi traités d'autres dénom­
brements que nous avons effectués dans divers types de forêts. 
Les premiers résultats obtenus (figure 10 et tableau XII) 
montrent que la diversité cumulée évolue selon des courbes très 
voisines d'un milieu à l'autre. Le gain en espèces nouvelles (fig. 9 b) 
n'est important qu'aux toutes premières visites et tombe rapide­
ment à moins d'une espèce par visite. Dans le cas du stade F VII, 
pour lequel nous disposons d'un nombre d'IKA très élevé (33), 
28 des 29 espèces recensées sont déjà contactées à la 17e visite . 
les 16 dernières visites n'apportent qu'une espèce nouvelle. Trans­
posées en coordonnées semi-logarithmiques (fig. 10) ces courbes 
de diversité cumulée s'aplatissent fortement ; sur de petites dis­
tances, elles sont sensiblement rectilignes, ce qui veut dire que 
l'observateur acquiert des espèces nouvelles proportionnellement 
au logarithme du nombre de dénombrements lorsque ce nombre 
est pelit ; sur l'ensemble des comptages, ces courbes montrent des 
cassures plus ou moins nettes, de sorte que le gain en espèces 
















Fig. g. - a) Evolution de la Diversité observée en fonction du nombre de dénom­
brements effectués. L'exemple choisi est le stade F III, pour lequel on dispose de 
15 dénombrements (visites) ayant permis de contacter :15 espèces différentes. Les 
courbes représentent l'évolution de la Diversité cumulée en fonction du nombre de 
visites, pour un seul tirage au hasard des 15 visites (A), pour 10 tirages (B), 100 (C) 
et 300 (D). Les opérations furent effectuées au moyen d'un ordinateur. 
b) Gain en espèces nouvelles (calculé à partir de la courbe D) aux dénombrements 
successifs du même stade F III. 
sion parfaitement logarithmique, probablement parce que une 
ou deux dizaines d'IKA permettent de contacter presque toutes 
les espèces réellement présentes. La diversité cumulée du dernier 




Deux exemples de l'augmentation de la Diversité observée en fonction de celle du 
nombre de visites d'un même milieu (calculs et tirages au sort effectués à l'ordinateur). 
N" : 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 
DIVERSITE OBSERVEE 
dans F I 
(moyennes de 
combinaisons 
9. visites ) 












100 10,9 14,9 17,0 18,3 19,5 20,4 21, 1 21 ,7 22 
des 
300 14,2 1 a,3 20,2 21,4 22,0 22,5 22,9 23,2 23,5 23,a 24,1 24,4 24,6 24,a 25 
de 
TABLEAU XIII. 
Valeurs de la Diversité moyenne et de son écart-type dans les 13 stades. 
dm représente le nombre moyen d'espèces différentes contactées par dénombrement 
(visite) d'un stade donné. 
FUTAIE TAILLIS SOUS FUTAIE 
I II III IV V VI VII R I II III IV 
10,9 13,5 14, 1 13,2 11,4 14,6 17,0 21,a 20,2 22,0 19,0 17,6 
2,1 1,7 1,6 1,5 2,4 2,7 2,0 4,2 1,7 2,0 2,4 2,a 













2 5 10 30 50 
Fig. 10. - Densités cumulées obtenues pour trois stades différents de la Futaie étudiés 
avec des effectifs différents de dénombrements (g, 16 et 33). Graphique de gauche 






































Fig. 1 1. - Evolution de la Diversité au cours des successions, selon que l'on retient toutes 
les espèces contactées, seulement les espèces constantes et accessoires ou bien seulement 
les espèces constantes. 
5 
Nos courbes cumulatives ont sensiblement la même forme 
que celles ( « species area curves » ) obtenues par les botanistes à 
la recherche de l'aire minimum d'une communauté phytosociolo­
gique (J?onnot et Godron c. or., ; Hairston, 1959 ; Williams, 1964), 
ou bien encore par des zoologistes effectuant des séries de prélè­
vements de la faune du sol (Hairston et Byers, 1954 pour l'ensemble 
de la faune des arthropodes d'un champs ; Levieux, 1967, pour 
celle des Fourmis terricoles d'une savane). Dans tous les cas, le 
nombre d'espèces trouvées croît linéairement en fonction du 
logarithme de la surface explorée, à condition bien entendu que 
les prélèvements aient tous la même dimension (cette condition 
n'est qu'approximativement réalisée dans notre étude où les 
trajets des IKA sont compris entre 600 et 800 mètres). Palmgren 
(1930, pp. 136 à 143) aboutit à des conclusions voisines en dénom­
brant, par une méthode différente de la nôtre, les oiseaux des 
forêts de Finlande. 
Il faut souligner que les modalités de la méthode de dénom­
brement, et dans le cas présent la longueur des dénombrements­
unités, interviennent pour donner à la courbe cumulative sa forme 
exacte, tout comme la dimension des prélèvements dans l'échantil­
lonnage des populations animales en général (cf notamment 
Cancela da Fonseca et Vannier, 1969). Toutefois, l'ornithologue 
ne peut, le plus souvent, que s'accommoder des possibilités off ertés­
par le milieu qu'il étudie ! Dans le cas dé cette étude, nous cons­
tatons que les dénombrements effectués permettent de contacter 
en moyenne, à chaque !KA-unité, un peu plus de la moitié des 
espèces finalement recensées en 10 ou 20 comptages. Ceci va nous 
donner une deuxième façon d'aborder le problème (cf paragraphe 
suivant) 
En pratique, les courbes cumulatives permettent donc de 
mieux comparer les diversités de milieux différents. Pour éliminer 
l'influence du nombre N de dénombrements effectués, on peut 
soit essayer d'extrapoler ces courbes jusqu'à une évaluation de 
Dt, soit plutôt les arrêter toutes au même nombre de visites. Ces 
essais nous indiquent que les Diversités cumulées DN obtenues 
pour les divers stades au dernier comptage (fig. 11, courbe supé­
rieure et tableau XVII) sont comparables à condition de leur 
apporter une correction très faible- (inférieure à 2 ou 3 espèces) 
qui élimine le biais introduit par le fait que N varie d'un stade 
à l'autre. 
b) Densité moyenne. 
C'est le nombre moyen d'espèces différentes contactées par 
!KA-unité dans un stade donné (Dm = d1 + d2 + ... + dN/N). 
Sa valeur est relativement élevée (tableau XIII) et elle évolue 
parallèlement à celle du nombre des espèces constantes (voir 
paragraphe suivant et figure 11). Il est évidemment possible d'en 
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calculer l'écart-type et de comparer statistiquement cette expres­
sion de la Diversité d'un milieu à l'autre. Le calcul nous montre 
que la décroissance progressive de la Diversité du début à la 
fin dans le TSF d'une part, et l'augmentation finale dans la Futaie 
après un minimum aux âges moyens dans la Futaie d'autre part 
sont statistiquement significatives. De plus les deux maximums de 
Diversité dans les jeunes buissons et dans les vieux peuplements 
de la Futaie correspondent à une différence réelle. Enfin, la Diver­
sité moyenne de la Futaie en Régénérescence est très significative­
ment plus élevée que celle de tous les autres stades. Ces conclusions 
étayées nous permettent de penser que les courbes parallèles mais 
plus nuancées de la Diversité totale représentent les mêmes varia­
tions. 
c) Constance et Diversité. 
Les données ci-dessus et leur analyse par espèces montrent 
qu'en fait ce sont seulement les espèces les plus rarement rencon­
trées dans les comptages qui posent un problème dans l'estimation 
de la diversité. Chaque avifaune comprend une forte proportion 
d'espèces qui sont contactées dans la majorité des dénombrements: 
ainsi dans le stade F VII étudié par 33 IKA, 16 des 29 espèces 
contactées le furent au moins 23 fois et 20 furent rencontrées à
plus d'un dénombrement sur 4.
On peut donc envisager, pour clarifier l'image qualitative de 
l'avifaune, d'en éliminer les espèces les plus rares : l'intérêt de 
leur présence dans le milieu reste certain, mais leur inclusion dans 
la Diversité n'est pas toujours souhaitable, car leur repérage au 
cours d'un nombre limité de comotages reste très aléatoire. Le 
meilleur critère permettant cette é1imination est sans doute leur 
degré de constance (tableau VI et figure 11) et nous avons choisi, 
pour certains problèmes d'interprétation particulièrement délicats 
(cf figure 17), de ne retenir que les espèces constantes et acces­
soires, qui se rencontrent dans au moins 25 % des dénombrements 
(Blondel, 1969 a ; Bodenheimer, 1955 ; Lamotte, Gillon et Ricou, 
19'69). Nous justifions comme suit cette élimination des espèces 
accidentelles : 
- ces espèces pèsent lourdement sur la Diversité (dont elles 
représentent 9 à 44 % selon les stades) mais très peu sur la 
Densité ou la Biomasse (elles constituent 1 à 12 % de la Densité). 
- leur élimination ne modifie pas sensiblement la forme des 
courbes évolutives de la Diversité (fig. 11). 
- chaque stade compr.end de 3 à 11 espèces accidentelles, 
soit plus que le « correctif » proposé ci-dessus d'après l'étude des 
courbes cumulatives. 
- un calcul analogue à celui permettant d'obtenir le rende­
ment des comptages sur quadrats (Blondel, 1965 b ; Enemar, 1959 ; 







Densités et biomasses totales des 13 avifaunes étudiées. 
TAILLIS sous FUTAIE FUTAIE 
I II III IV V I II III IV V VI VII R 
DENSITE en 
couples / 1 0 ha 70,7 04, 1 66,7 56,4 65,a 40,3 51 ,5 5I , 6 44,1 22,4 37,2 55,9 68,6 
BIOlilASSE BRUTE 
en grammes d' 3.024 3.047 3.499 2.947 3.472 1.445 1.662 1.792 1.979 1.162 1.903 3.046 3.403 
adultes / 10 ha 
BIOlilASSE CONSOMKANTE 
en grammes0•7 d' 1.109 1,359 1.102 996 1.171 590 692 721 711 395 652 1.025 1.100 
adultes / 10 ha 
TABLEAU XV. 
Evolution du poids moyen au cours des successions : les oiseaux sont en moyenne de 
plus en plus lourds quand la forêt vieillit. 
TAILLIS SOUS FUTAIE FUTAIE 
I II III IV V I II III IV vv VI VII R 
POIDS INDIVIDUEL 21,4 22,9 26,2 26, 1 26,4 17,9 16, 1 17,3 22,4 26,0 25,6 27,3 24,a 
MOYEN en grammes, 
opération. Si on désigne par p la probabilité de contacter une 
espèce donnée au cours d'un IRA-unité et q la probabilité de ne 
pas la contacter (q = 1 - p), la probabilité de ne pas avoir contacté 
l'espèce après la 2e visite est q2 et après la Nm• visite qN. Sur cette 
base, on peut calculer qu'une espèce qui ne se rencontrerait que 
dans 25 % des dénombrements (limite inférieure des espèces 
« accessoires») a 7 chances sur 100 d'avoir échappé à l'observateur 
après le 9e dénombrement, 6 après le 10e, 5 après le 11e, etc. Il 
faudrait donc effectuer 11 !KA-unités dans un milieu pour avoir 
95 chances sur 100 d'y noter une espèce qui est contactée 1 fois 
sur 4. Etant donné que 11 des stades étudiés remplissent cette 
condition (N au moins égal à 11) et que les deux autres l'appro­
chent (N = 9pourF1et N=10 pour F II), il est logique d'éliminer 
de certains calculs les espèces accidentelles, puisque nous avons 
moins de 95 chances sur 100 de les avoir contactées dans les stades 
où N est le plus faible. On peut penser en effet que dans ces 
conditions, d'autres espèces accidentelles que celles que nous 
connaissons ont eu des chances non négligeables d'avoir été omises 
de nos listes. 
- la courbe des espèces constantes et accessoires (fig. 11) 
évolue strictement comme celle de la Diversité moyenne (tableau 
XIII), dont nous avons vu que les variations étaient statistiquement 
significatives. 
B) La quantité d'oiseaux.
Le tableau XIV donne des valeurs des trois paramètres par 
lesquels nous exprimons la quantité d'oiseaux de toutes espèces 
recensés dans chaque milieu : 
- la Densité : c'est simplement la somme des densités spéci­
fiques du tableau X. 
- la Biomasse brute (BB) : pour tenir compte du fait que les 
espèces sont de tailles différentes, nous avons calculé le poids que 
représente chacune d'elle dans chaque milieu, en multipliant la 
Densité par le poids corporel et par 2 (puisque nos densités sont 
exprimées en couples) ; le tableau XIV donne pour tous les stades 
la somme de ces Biomasses spécifiques. Les poids spécifiques uti­
lisés (cf annexe) sont ceux que donne Géroudet (1957, 1961 et 1963), 
éventuellement complétés par ceux de Blondel (1969 a). 
- la Biomasse consommante (B.C.) s'obtient en élevant le 
poids du corps à la puissance 0,7 (Blondel, 1969 a ; Ferry, 1960). 
Cet indice, qui varie en gros comme la surface du corps de l'oiseau 
et comme son métabolisme (Salt, 1957; Bourlière et Lamotte, 1967), 
traduit donc plus fidèlement que la biomasse brute les relations de 
l'oiseau avec son milieu. Nous utiliserons donc cette expression 
de la biomasse pour tous les calculs ultérieurs. 
Remarques. 1) Le rapport BB/BC proposé par Salt (1957) 
comme un indice de la productivité du milieu et repris par d'autres 
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auteurs (Ferry, 1960 ; Blondel, 1969 a) ne traduit en fait que le 
poids moyen des oiseaux. Les variations de ces deux paramètres 
dans nos 13 stades sont strictement parallèles, et nous n'envisage­
rons donc que le second. Ce poids moyen (1) des oiseaux de toutes 
espèces augmente légèrement au long des deux successions (tableau 
XV et figure 14). L'un de nous (Ferry, 1960) avait déjà trouvé 
dans la chênaie de son étude une évolution identique bien que 
moins accusée. La forêt mûre abrite donc des oiseaux en moyenne 
plus gros que ceux des jeunes stades. Ceci explique que les 
courbes d'évolution de la biomasse au long des successions se 
redressent légèrement par rapport à celle de la densité (figure 14). 
2) Les expressions de l'abondance proposées au tableau XIV
appellent quelques commentaires : 
- tous les oiseaux habitant le milieu n'y sont pas inclus 
puisque nous avons limité cette étude aux Passériformes, Colom­
biformes et Piciformes. Les Rapaces, le Coucou et quelques autres 
qui habitent pourtant nos milieux seraient donc à ajouter à ces 
valeurs. Etant donné ce qu'on sait par ailleurs de l'abondance 
habituelle de ces espèces en forêt et sur la base de nos propres 
observations, nous pouvons estimer qu'ils ne représentent que 
1 à 4 % de l'abondance totale des autres. Leur inclusion dans 
les avifaunes étudiées ne changerait donc en rien nos conclusions. 
- les valeurs proposées, tant en densité qu'en biomasse, ne 
concernent que les adultes nicheurs, estimés comme un nombre 
double de celui des mâles chanteurs. Nos résultats ne comportent 
ni les adultes non cantonnés ni les ieunes au nid ou disséminés : 
ils représentent une coupe dans le temps mais ne prétendent pas 
rendre compte de l'évolution de l'avifaune au long de la saison. 
C) Structure des auifaunes.
Nous venons d'étudier séparément ces deux caractéristiques 
fondamentales des avifaunes que sont d'une part la Diversité, 
c'est-à-dire leur composition qualitative, et d'autre part la quantih� 
d'oiseaux, soit leur composition quantitative. Pour discerner quelle 
part prend chaque espèce à l'abondance totale de l'avifaune, nous 
avons calculé la Dominance (Pikula, 1968 ; Turcek, 1956, ... ) et 
l'importance (Blondel, 1969 a ; Ferry, 1960) de toutes les espèces, 
c'est-à-dire les pourcentages respectifs de la Densité et de la 
Biomasse consommante qu'elles représentent dans un stade donné. 
Nous y reviendrons, et plutôt que d'insister sur ces paramètres dont 
l'emploi semble malaisé, nous préférons rendre compte de la 
structure des avifaunes par les « Courbes de concentration » que 
(1) Ce poids indiv.iduel moyen n'est pas la moyenne des poids spécifiques, mais 
bien ceile des poids des indiv.idus .. que nous avons réellement recensés, obtenue en 
divisant la biomasse totale d'un milieu par sa densité exprimée en nombre d'adultes/ 10ha. 
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préconisent divers auteurs dans le domaine de l'ornithologie 
(Evans, 1950; Klima, 1959 ; Williams, 1964) ou dans celui de la 
botanique (Godron, à paraître). Ces courbes représentent des 
types de distribution largement répandus même en dehors du 
domaine des sciences naturelles (Godron in litt.). Leur principe 
est de porter sur un graphique gradué en pourcentages les diffé­
rentes espèces du biotope classées par ordre d'abondance décrois­
sante (en ordonnée par exemple) et (en abcisse) l'abondance 
cumulée qu'elles représentent, exprimée d'une façon ou d'une 
autre. Elles ont l'avantage de donner par simple lecture le pour­
centage de l'abondance totale que représente un pourcentage 
donné' des espèces les plus abondantes. Nous avons tracé ces 
courbes pour les 13 stades, en exprimant l'abondance d'une part 
en Densité, d'autre part en Biomasse brute et enfin en Biomasse 
consommante. Leur comparaison autorise quelques conclusions : 
1) les courbes obtenues pour les 13 stades sont très voisines 
les unes des autres : ainsi, les 13 courbes de concentration de la 
Biomasse consommante sont comprises dans une enveloppe très 
étroite (figure 12 a) telle que 50 % de la BC d'une avifaune soit 
due à 16 à 22 % de ses espèces, et que 50 % des espèces les plus 
abondantes représentent de 84 à 91 % de la BC totale. 
2) ces courbes sont voisines de celles publiées par Klima 
(1959) pour deux peuplements mixtes de la forêt primitive de 
Boubin en Tchécoslovaquie. 
3) elles s'éloignent pat contre sensiblement de celle obtenue 
par le même auteur pour une monoculture d'épicéas dans la 
même région et de celle trouvée par Evans (1950) sur 7 000 hectares 
de biotopes variés en Amérique du Nord. Elles diffèrent encore 
davantage de celle illustrant la structure de la population totale 
des 63 millions d'oiseaux de 142 espèces nichant en Angleterre et 
au Pays de Galles (Williams, 1964, d'après Fisher, 1952). Les 
courbes de concentration de ces 3 avifaunes sont plus bombées que 
celles que nous obtenons, ce qui signifie que les espèces se parta­
gent l'abondance totale de façon plus inégale que dans nos forêts 
et que dans les parties naturelles de la forêt de Boubin. 
4) en comparant les 3 courbes de concentration que nous 
donne chacun de nos 13 stades, il apparaît d'une part que les 
courbes de BB et BC sont très voisines l'une de l'autre et d'autre 
part que ces courbes de Biomasse sont toujours (sauf pour la très 
jeune futaie F 1 où elles se confondent) moins bombées que celle 
obtenue en exprimant l'abondance en Densité (fig. 12 b), ce qui 
indique que la Biomasse est répartie entre les différentes espèces 
d'une façon plus égale que la Densité, donc que les espèces les 
plus abondantes sont en moyenne moins lourdes que les autres. 
En résumé, les 13 avifaunes de cette étude montrent une 




























Fig. 12. - Courbes de concentration illustrant la structure des avifaunes étudiées. 
En ordonnée : nombre total d'espèces nicheuses, exprimé en 3. En abscisse : le 
pourcentage cumulé de l'abondance totale que représentent ces espèces classées par 
ordre d'abondance décroissante. a) L'abondance est ici exprimée en Biomasse Consom­
mante ; les courbes ainsi obtenues pour les 13 milieux sont comprises dans l'aire 
hachurée. b) Courbes obtenues pour le seul stade F III en exprimant l'abondance 
totale des oiseaux d'une part en Densité (D) et d'autre part en Biomasse Consommante 
(BC). Ces deux courbes sont voisines, mais on voit que la BC est mieux partagée 
entre les diverses espèces de cette avifaune que la Densité, ce qui est le cas général. 
forêts vierges de Tchécoslovaquie que celle de milieux ouverts. 
Les courbes de concentration relativement plates que nous y 
trouvons montrent que la quantité d'oiseaux se partage de manière 
effective entre un grand nombre des espèces, indiquant une bonne 
diversification des niches écologiques. Par rapport à la Densité, 
la Biomasse rapproche encore l'importance des diverses espèces. 
D) Discussions.
a) Evolution des avifaunes dans chaque success10n. 
La quantité totale d'oiseaux nicheurs varie d'un bout à l'autre 
de chaque succession (tableau XIV) selon une courbe évolutive qui 
conserve sensiblement la même forme (figure 14) quelle que soit 
l'unité choisie pour l'exprimer (D, BB ou BC). Cette courbe montre 
deux sommets, l'un dans les stades buissonnants (10 à 15 ans), 
l'autre au dernier stade (vieille forêt sub-climacique), séparés 
par un creux dans les peuplements d'âge moyen (stades V de la 
Futaie et IV du TSF). Les deux maximums d'abondance de 
chaque série ont des valeurs voisines : en F le premier sommet est 
un peu plus bas que le second, de sorte que l'abondance augmente 
du début à la fin de la succession ; en TSF au contraire, le premier 
maximum est plus élevé que le second (figure 13). Bien que cette 
courbe évolutive ait sensiblement la même forme dans les deux 
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successions, ses variations sont beaucoup plus accusées dans la 
Futaie qu'en TSF, en corrélation avec les transformations du 
milieu végétal qui, comme nous l'avons souligné, sont beaucoup 
plus importantes dans les peuplements homogènes de la Futaie 
que dans ceux de l'autre série. 
Cette abondance totale de l'avifaune est la somme des 
abondances des diverses espèces qui la constituent et sa courbe 
évolutive découle directement des courbes évolutives spécifiques 
analysées au début de ce chapitre. Ainsi, son premier sommet 
provient du fait que beaucoup d'espèces passent par un maximum 
d'abondance dans les stades buissonnants (courbes évolutives 
spécifiques du type 1, figures 4, 7, 8) et le deuxième sommet est dû 
aux espèces « du climax », dont l'abondance augmente avec l'âge 
du peuplement (courbes du type 3, figures 4, 6, 8). Les deux 
maximums d'abondance, bien que d'importances voisines, sont 
donc dus à des espèces différentes qui se succèdent au cours du 
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Fig. 13. - Comparaison de l'avifaune (exprimée en Biomasse consommante) du dernier 
stade évolutif à celles de chacun des stades précédents. Pour chaque stade, on repré­
sente en pointillés la part de l'avifaune qui va se retrouver dans le dernier et en blanc 
celle qui va disparaître. On voit que l'avifaune se renouvelle presque complètement au 
cours du cycle de la Futaie (à gauche), les espèces du début de la succession disparaissant 
pour la plupart avant la fin du cycle. L'avifaune se modifie moins profondément au 
cours de la croissance du Taillis-sous-futaie. 
La figure 13, établie en comparant les premiers stades de 
chaque succession au dernier, montre un aspect de ce renouvel-
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lement des espèces au long des deux senes. Il apparaît que, dans 
la Futaie, la transformation qualitative de l'avifaune est quasi 
totale : seulement 10 % de la Biomasse consommante totale de 
F 1 se retrouvent dans celle de F VII (ils appartiennent à quelques 
espèces ubiquistes, surtout le Merle, le Troglodyte et les Mésanges 
charbonnière et à longue queue, capables de s'accomoder dans 
une certaine mesure de biotopes aussi différents que la très 
jeune futaie juste après la coupe et la vieille futaie sub­
climacique) ; j} reste donc 90 % de l'avifaune du stade F 1 appelée 
à disparaître au cours de la succession, remplacée par d'autres 
espèces. Cette disparition est toutefois rapide, puisque ce pour­
centage des espèces tempo·raires, liées aux stades buissonnants 
surtout (Sylviidés, Linotte, Accenteur, Bruant jaune ... ), n'est impor­
tant qu'aux quatre premiers stades et devient presque nul entre 
20 et 40 ans (figure 13). L'avifaune du stade suivant (F V, perchis 
de 40 à 70 ans) se retrouve au contraire presque intégralement 
dans celle du stade VII, mais n'en représente qu'une faible part : 
nous reviendrons ci-dessous sur le problème de ce creux de la 
courbe évolutive de l'abondance totale. 
Dans le taillis-sous-futaie, la transformation de l'avifaunc est 
beaucoup moins importante du début à la fin d'une révolution, 
puisque le premier stade possède déjà (figure 13) 58 % de l'avi­
faune qui sera celle du dernier: il s'agit d'espèces telles que le 
Pinson, les Mésanges, les Pics, etc. qui, du fait de la persistance 
d'une strate arborescente, ne désertent jamais complètement le 
milieu à la suite des coupes d'expoitation forestière. Nous retrou­
vons là le caractère hétérogène du taillis sous futaie, qui constitue 
une succession d'emblée âgée, dont les premiers stades sont bien 
différents de ceux de la Futaie. 
b) Convergence des deux successions vers le climax.
Si nous comparons maintenant les deux successions entre 
elles, il apparaît que, par tous leurs caractères, leurs avifaunes 
diffèrent de moins en moins au cours du vieillissement de la forêt. 
Très différentes, comme nous venons de le voir, au tout premier 
stade, ces avifaunes montrent de plus en plus de points communs 
lorsque le milieu forestier reprend, après la transformation brutale 
de la coupe, son évolution naturelle. Cette convergence ressort 
nettement de l'analyse des caractéristiques des avifaunes (figure 
14) : la Densité, la Biomasse, la Diversité, le Poids moyen ...
suivent dans chaque série l'évolution que nous avons décrite, mais 
tendent aussi à se rapprocher d'une série à l'autre jusqu'à se 
confondre aux derniers stades. On retrouve cette tendance en 
étudiant les courbes évolutives de chaque espèce, ou encore en 
comparant deux à deux les stades d'âges correspondants des deux 
successions : 
- comparaison des stades initiaux F 1 et TSF 1 : 37 espèces 
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Fig. 14. - La com·ergence des a\'ifaunes des deux successions. Très différentes au 
début des révolutions, les a\ ifaunes se rapprochent rapidement quand la forêt vieillit. 
comme le montre l'évolution des quatre caractères représentés ici. 
bremcnts effectués. En comparant par l'analyse de variance les 
abondances obtenues pour chacune dans les deux milieux, on 
trouve que 20 espèces ont des abondances significativement diffé­
rentes (au risque de 5 %) ; ces différences sont le plus souvent 
importantes. Pour les 17 espèces restantes, les IKA ne sont pas 
significa ti vemen t différents. 
- comparaison des stades terminaux F VII et TSF V : la 
même analyse indique que sur 30 espèces recensées, 10 seulement 
montrent des abondances différentes. Quoique statistiquement 
établies, ces différences restent de faible amplitude pour la 
plupart. 
Cette convergence des avifaunes suit celle des peuplements 
végétaux des deux successions qui montrent, à la fin des révo­
lutions, des aspects très voisins. Si l'observateur attentif peut 
encore distinguer le vieux Taillis-sous-futaie de 45 ans de la 
vieille Futaie de 150 ans, en considérant la forme des grands arbres 
(plus élancés dans la Futaie) ou le diamètre et la répartition des 
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troncs sur le terrain (le TSF comporte une proportion plus 
forte de troncs de taille moyenne, provenant de la croissance du 
taillis), il n'en reste pas moins que ces deux biotopes réalisent des 
paysages végétaux très voisins. Il n'est donc pas surprenant que 
leurs avifaunes soient si voisines et il est très probable qu'elles 
deviendraient totalement identiques si les forestiers laissaient la 
forêt poursuivre plus longtemps son évolution naturelle jusqu'à 
un climax véritable. 
La rapidité avec laquelle les avifaunes convergent l'une vers 
l'autre après les coupes nous montre l'importance de l'action 
homogénéisante des facteurs naturels du milieu et nous permet 
de considérer les a vifa unes des derniers stades des successions, 
peut-être plus particulièrement celle de la Futaie dont la révo­
lution est plus longue, comme voisines de celle qui habiterait le 
climax des massifs forestiers étudiés. 
c) Evolution des différentes catégories écologiques. 
Les différentes espèces d'oiseaux qui se succèdent au cours 
de l'évolution du milieu ne sont pas toutes écologiquement équi­
valentes et nous avons entrepris de les classer en fonction de leurs 
principaux besoins parmi lesquels nous avons retenu : 1) la 
position stratigraphique d'alimentation, 2) la position stratigra­
phique de nidification, 3) le caractère sédentaire ou migrateur. 
En ce qui concerne les deux premiers points, dont l'importance 
est bien établie (cf par exemple Blondel, 1969 a ; Ferry, 1960 ; 
Hartley, 1953 ; Lack et Venables, 1939; Pielowski, 1961 ; Turcek, 
1951 et 1961). nous avons schématiquement défini pour chaque 
espèce une strate d'alimentation et une de reproduction, selon la 
hauteur à laquelle s'effectuent habituellement ces deux activités 
dans la végétation. Nous avons classé comme « migrateurs » les 
espèces qui quittent en hiver les massifs forestiers étudiés (cf 
annexe). Nous sommes conscients de ce que cette schématisation 
a d'arbitraire. 
La figure 15 représente l'évolution de l'importance des caté­
gories ainsi définies, c'est-à-dire le pourcentage de la B.C. totale 
qu'elles représentent aux stades successifs. Nous y retrouvons, 
dans les deux successions, les tendances déjà mises en évidence 
par l'un de nous (Ferrv, 1960) dans un autre milieu : 
- les oiseaux dJpendant des troncs et des frondaisons des 
arbres pour manger ou nicher ont de plus en plus d'importance 
quand la forêt s'achemine vers le climax. 
- les espèces dépendant des buissons suivent l'évolution 
inverse: aux derniers stades des séries, quelques unes s'intéressent 
encore aux buissons pour y nicher mais pratiquement plus aucune 
pour y manger. 
- les espèces dépendant du sol fluctuent peu, montrant toute­
fois une légère augmentation d'importance quand la forêt atteint 
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Fig. 15. - Evolution des différentes catégories écologiques au cours des successions 
(à gauche le TSF, à droite la Futaie), représentées par leur Importance (pourcentage de 
la BC totale qu'elles représentent). 
a) catégories stratigraphiques pour la nidification, établies en regroupant les espèces 
qui nichent dans les frondaisons (F), les troncs (T), les buissons (B) ou sur le sol (S). 
b) catégories stratigraphiques pour l'alimentation (même légende).
c) proportion d'espèces sédentaires ou migratrices. 
inférieure de la masse du feuillage s'est élevée à quelques mètres 
au-dessus du sol (tableau 1). Nous retrouvons ici, comme dans 
d'autres forêts (Ferry, 1960 ; Turcek, 1951), l'importance consi­
dérable du sol comme niche alimentaire, puisque cette strate 
attire, dans la forêt mûre, environ 50 % de la biomasse totale. 
Nous n'avons pas représenté ici l'évolution d'un autre facteur 
de la niche, le besoin d'un poste de chant, étudié par ailleurs 
(Ferry et Scherrer, 1962), mais son importance est certaine. C'est 
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probablement une des causes de l'indifférence du Troglodyte aux 
modifications évolutives de la végétation, alors qu'au contraire 
certaines espèces (comme le Pipit des arbres, cf supra, ou le 
Pouillot fitis, selon Lack, 1939, et Southern et Venables, 1939) 
semblent bien exiger des postes de chant surélevés. 
En ce qui concerne la proportion de migrateurs, la figure 15 c 
confirme les conclusions de l'un de nous (Fer:ry, 1960) : l'impor­
tance des espèces migratrices décroît au long des successions. 
l'avifaune du climax étant essentiellement sédentaire. 
Notons enfin que les trois types de catégories écologiques 
envisagés ici montrent des modifications beaucoup plus accusées 
au cours de l'évolution de la Futaie que dans le TSF, parallèle­
ment à celles que subit le milieu végétal dans les deux successions. 
d) Evolution des différentes catégories systématiques. 
La figure 16 montre la part que prennent les principales 
unités systématiques à la Biomasse consommante totale dans la 
Futaie. On voit que !'Etourneau, les Pics, la Sittelle et le Grimpe­
reau n'habitent que les stades arborescents de la forêt et que 
leur abondance n'est forte que dans les plus âgés : elle est étroite­
ment liée à l'importance du développement des troncs et des 
grosses branches. Il est probable que l'abondance de la Sittelle, 
du Grimpereau et des Dendrocopos dans la Futaie de 150-200 ans 
est voisine de celle qu'ils auraient au véritable climax. On ne 
















Fig. 16. - Evolution de la Biomasse consommante que représentent les principaux 
groupes systématiques dans la Futaie. 
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une moindre mesure, les deux Picus) se nourrit en fait dans tous 
les stades de la forêt et dans les champs périphériques : pour lui, 
la vieille futaie représente surtout un biotope de nidification. La 
famille des Paridés montre aussi une augmentation régulière 
de densité du début à la fin du cvcle, mais au contraire des oiseaux 
« des troncs » envisagés ci-dessus, elle représente d'emblée dans 
les premiers stades une certaine biomasse qui est due d'une part 
à des espèces présentes tout au long de la succession (Mésange à 
longue queue surtout) et d'autre part à une espèce habitant exclu­
sivement les stades buissonnants, la Mésange boréale. 
La famille des Sylviidés apparaît comme une habitante des 
stades buissonnants, mais, là encore, avec des exceptions : 1) la 
Fauvette à tête noire, et dans une moindre mesure le Pouillot 
véloce, restent capables de se cantonner çà et là tout au long de 
la succession et conservent ainsi une faible abondance aux climax 
(figures 7 et 8), 2) le Pouillot siffleur choisit son habitat, comme 
nous l'avons vu, à l'opposé de tous les autres Sylviidés, dans les 
stades les plus vieux : nous devons le considérer comme un 
oiseau du climax. 
Les Turdidés montrent, dans leur ensemble, une remarquable 
constance : leur abondance reste pratiquement identique et forte, 
tout au long de la succession, sauf pendant les 10 premièrès 
années, là où le sol est très encombré par une végétation d'herbes 
et de ronces qui semble rebuter la plupart de leurs espèces. Cette 
constance rejoint celle que nous avions notée au paragraphe 
précédent pour les oiseaux se nourrissant au sol, ce qui est le cas 
de la plupart des espèces de Turdidés de ces forêts. 
Quant aux Fringillidés, ils montrent une courbe évolutive 
« en creux », avec un premier sommet dans les très jeunes stades 
dû à des espèces liées à des biotopes du type lande (Linotte et 
Bruant jaune), et un sommet terminal dû au Gros-bec et au 
Pinson dont l'optimum est au climax ; les stades buissonnants 
intermédiaires rebutent ces deux types d'espèces et ne conviennent 
guère qu'au Bouvreuil, dont l'abondance reste faible. 
Cette analyse montre que l'évolution des groupes systéma­
tiques rappelle celle des espèces et des catégories écologiques mais 
reste souvent moins « catégorique », en cc sens que la plupart des 
familles comprend quelques espèces qui se sont spécialisées à 
l'opposé des autres. Mis à part les oiseaux des troncs, probable­
ment trop marqués anatomiquement pour pouvoir se passer 
d'arbres, tous les autres groupes se montrent capables «d'envoyer» 
des représentants dans tous les types de biotopes que leur présente 
la succession. Ceci plaide en faveur de l'importance des facteurs 
éthologiques dans la préférence d'une espèce pour un type d'habi­
tat ; pour prendre un exemple, entre le Pouillot fitis, hôte exclusif 
des buissons dans ce milieu, et le Pouillot siffleur anatomiquement 
si voisin mais étroitement lié aux vieux peuplements denses, la 
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séparation écologique repose probablement sur une différence 
entre les préférences éthologiques des deux espèces (cf Svardson, 
1949). 
Notons enfin que la succession des avifaunes dans le TSF, 
qui n'est pas portée sur la figure 16, montre le même type d'évo­
lution des unités systématiques, avec toutefois moins de netteté 
du fait de l'hétérogénéité de ce milieu. 
TABLEAU XVI. 
Pour chaque stade on donne l'espèce et la famille dont l'importance est la plus forte. 
et le pourcentage de la biomasse consommante totale qu'elles représentent. 
Espèce % Famille " 
I Parus caeruleus 9,0 Sylviidés 30 
II Sylvia atricapilla 9,9 Sylviidés 25 
TAILLIS SOUS FUTAIE III Turdus philomelos 11'1 Turdidés 28 
IV Parus caeruleus 14,3 Turdidés 31 
V Parus caeruleus 13,8 Turdidés 27 
I Emberiza citrinella 18,8 Sylviidés 40 
II Phylloscopus collybita 13,6 Sylviidés 54 
III Sylvia borin 13,0 Sylviidés 50 
IV Sylvia atricapilla 12,5 Sylviidés 31 
FUTAIE 
V Erithacus rubecula 13,2 Turdidés 33 
VI Parus caeruleus 13,5 Pari dés 26 
VII Sturnus vulgaris 16,2 Pari dés 23 
Parus caeruleus 13,0 
R Sturnus vulgaris 15,6 Pari dés 17 
Parus caeruleus 10,4 
En exprimant en pourcentage de la BC totale la BC que 
représente chaque unité systématique, nous obtenons une expres­
sion de son Importance. Le tableau XVI donne pour chaque stade 
l'espèce et la famille dont l'importance est la plus forte. On voit 
que, schématiquement, il y a trois périodes dans les successions 
étudiées : 
1) une phase à Sylviidés dominants, lorsque les buissons
bas forment une part importante des peuplements. 
2) une phase à Turdidés dominants, lorsque ces buissons ont 
cédé la place à des arbres jeunes et sains. 
3) une phase à Paridés dominants, lorsque ces arbres sont 
- 232 -
vieux et pourvus de troncs et de branches particulièrement déve­
loppés. 
Notons l'importance considérable de la Mésange bleue, qui 
dépasse de loin dans beaucoup de stades celle des autres Paridés 
et celle de toutes les autres espèces nicheuses ; la prédilection 
de cette espèce pour le chêne est connue (Géroudet, 1963 ; Hartley, 
1953), elle est manifeste ici en raison du grand développement 
des chênes dans le milieu étudié. Par ailleurs, la prédominance 
des Turdidés dans les stades d'âge moyen est surtout la consé­
quence de la faiblesse de l'abondance des autres familles ; le fait 
que les Turdidés n'y montrent aucune diminution (le Rouge-gorge 
y trouve même son optimum) doit être souligné, et pourrait 
peut-être provenir de caractères de la litière (selon Delvaux el 
Galoux (c. or.), il semblerait que l'épaisseur de la litière forestière 
soit maximale aux stades moyens des successions). 
e) Analyse de la Biomasse consommante totale. 
La quantité totale d'oiseaux nicheurs varie de façon impor­
tante (cf supra) d'un bout à l'autre des deux successions. Cette 
variation provient de la combinaison de celles des trois compo­
santes de la Biomasse: le nombre d'espèces (Diversité), leur 
Densité et leur Poids. Pour savoir quelle part prend chacun de 
ces paramètres à l'évolution de la Biomasse totale, nous avons 
calculé pour chaque stade la valeur moyenne des deux derniers : 
Densité spécifique moyenne obtenue en divisant la Densité totale 
(en couples sur 10 ha) par le nombre total d'espèces nicheuses 
recensées et Biomasse consommante individuelle moyenne obtenue 
en divisant la BC totale sur 10 ha par la Densité totale sur la 
même surface. De cette façon, la BC totale est le produit de ces 
valeurs par la Diversité (à condition de la multiplier par 2 pour 
passer d'une Densité exprimée en couples à une Biomasse com­
prenant tous les oiseaux adultes). On détermine ainsi les rôles 
respectifs du poids des oiseaux, de leur Densité et du nombre 
d'espèces dans les variations de la Biomasse totale, puisque le 
tableau XVII permet de suivre les variations de chacune de ces 
trois composantes indépendamment de celles des deux autre.�. 
Par exemple, on voit que les espèces ont dans le TSF une densité 
plus forte, en mo�renne, que dans la Futaie ; comme la Diversité 
y est également plus forte, cela explique la BC totale notablement 
plus importante de la première succession. De même, le minimum 
d'abondance de l'avifaune dans les stades movens, très accusé 
dans la Futaie (stade V), est imputable uniquement à une très
faible densité moyenne (0,89, ligne B du tableau XVII), qui fait 
tomber la BC totale à une valeur minime bien que la Diversité 
soit notable (25 espèces) et le poids moyen des oisêaux important. 
Par contre le maximum absolu observé en FR n'est dû ni à la 
Biomasse individuelle ni à la Densité spécifique moyenne, qui sont 




Analyse des trois composantes de la biomasse consommante totale des avifaunes étudiées. 
TAILLIS SOUS FUTAIE FUTAIE 
I II III IV V I II III IV V VI VII R 
A BC INDIVIDUELLE 
7,8 8,1 8,9 8,8 8,9 7,3 6,7 7,0 8, 1 0,e 8,8 9,2 8,6 
;.:OYEN NE en g,0,7 
B DENSITE SPECIFIQ.UE 
J!.OYENNE en 2,21 2,40 2,00 1,94 2,53 1 ,83 2,15 2,07 1'57 0,89 1,49 1,93 1,76 
en couples / 10 ha 




0,7 1.109 1.358 1.182 996 1.171 590 692 721 711 395 652 1.025 1.180 
(• A X B X C X 2) 
Diversité qui est considérablement plus importante dans ce milieu 
hétérogène que dans tous les autres. Cette Diversité beaucoup 
plus importante dans ce stade est due à deux phénomèues distincts: 
d'une part la coexistence des éléments physionomiques des stades 
extrêmes permet l'installation des oiseaux propres à ces deux 
stades (comme dans le TSF), d'autre part la juxtaposition de ces 
deux aspects attire en abondance certaines espèces, comme le 
Pipit des arbres, liées aux écotones (espèces de lisière selon Johns­
ton� 1947). 
La même opération effectuée en remplaçant la Biomasse 
consommante par la Biomasse brute (et la BC individuelle par le 
poids moyen) donne des résultats analogues dont nous ne ferons 
pas état, étant donné que ce paramètre semble moins apte que 
le premier à rendre compte de la taille des oiseaux (cf supra). 
f) Corrélation entre la Densité et la Diversité. 
Toutes les analyses effectuées font apparaître que, d'une 
façon générale, les variations de la Densité sont étroitement syn­
chrones de celles de la Diversité d'un stade à l'autre (il n'en est 
pas de même du poids moyen, dont les variations semblent indé­
pendantes de celles de ces deux paramètres : figure 14 et tableau 
XVII). Nous avons donc établi un graphique de corrélation sur 
lequel chaque stade, considéré isolément, est représenté par un 
point dont les coordonnées sont la Densité totale et la Diversité 
de son avifaune. Dans un premier temps, cette opération fut 
effectuée avec la Diversité maximale (comprenant toutes les espè­
ces recensées) des milieux : les points obtenus montraient une 
bonne corrélation. Cette façon de faire a l'inconvénient de donner, 
comme nous l'avons dit, beaucoup trop d'importance aux espèces 
« accidentelles », qui pèsent beaucoup sur la Diversité et très 
peu sur la Densité. Comme leur contact lors des comptages reste 
aléatoire, nous avons préféré les éliminer du graphique définitif, 
pour lequel ne sont retenues que les espèces « constantes » et 
« accessoires » (figure 17). Les points ainsi obtenus s'alignent de 
façon remarquable, faisant ressortir une excellente corrélation 
entre la Diversité d'un milieu et sa Densité (coefficient de corréla­
tion : r = 0,93). Transposée en coordonnées semi-logarithmiques, 
cette courbe donne une droite nous permettant de conclure que 
la densité d'un stade quelconque est sensiblement proportionnelle 
au logarithme de sa diversité. 
On obtient une corrélation du même ordre et une courbe de 
même forme (figure 17, graphique inférieur) en remplaçant la 
Densité des 13 avifaunes par leur Biomasse consommante, ce qui 
montre bien, comme nous venons de voir par ailleurs (tableau 
XVII), que la taille moyenne des oiseaux intervient peu dans les 
différences de Biomasse totale existant entre les avifaunes étudiées. 
Ces graphiques fournissent un autre aspect de la convergence 












































Fig. 17. - Corrélation entre la Diversité (exprimée en nombre d'espèces constantes 
et accessoires) et la Densité (en haut) et la Biomasse consommante (en bas) que ces 
espèces constituent dans les 13 milieux étudiés. 
des deux successions se trouvent aux deux extrémités de la courbe 
de colTélation tandis que ceux des stades terminaux se rejoignent 
à peu près au milieu de cette courbe. 
En conclusion, la corrélation entre le nombre d'espèces cons­
tantes et accessoires nichant dans un stade et la densité qu'elles 
représentent est suffisamment étroite pour que l'on puisse déduire 
la Densité de la Diversité avec une faible marge d'erreur. Il en 
est de même de la Biomasse consommante. La Diversité est donc 
le principal facteur déterminant l'abondance totale des avifaunes 
étudiées. 
Cette affirmation n'est plus valable si l'on sort du milieu 
étudié: les points qui représenteraient sur nos graphiques de corré­
lation les avifaunes de milieux écologiquement différents ne 
s'inscrivent nullement dans l'alignement de ceux des 13 stades 
étudiés. Par contre, les 6 stades de la succession étudiée par l'un 
de nous (forêt de chênes-charmes des plateaux calcaires de Bour­
gogne, Ferry, 1969) semblent bien montrer, entre eux, une corré­
lation identique entre le nombre et la densité des oiseaux nicheurs. 
(Cf aussi Erz, 1966.) Ceci nous permet de poser dès maintenant 
comme hypothèse de travaux ultérieurs que cette corrélation pour­
rait être de règle dans d'autres milieux homogènes quant aux 
conditions de productivité ; tout se passe comme si, à conditions 
de productivité équivalentes, l'abondance des avifaunes de diffé­
rents milieux dépende surtout de la variété des espèces pouvant 
y nicher, c'est-à-dire, pour des milieux boisés, du degré de 
complexité des végétaux. Cela revient à dire que les milieux 
forestiers peuvent supporter d'autant plus d'oiseaux que ceux-ci 
appartiennent à un plus grand nombre d'espèces différentes, proba­
blement parce que des espèces aux spécialités différentes se 
complètent plus qu'elles ne se concurrencent. 
E) Conclusions. 
Nous pouvons maintenant tenter d'expliquer les différences 
que montrent les divers stades des successions en ce qui concerne 
l'abondance totale des oiseaux nicheurs. 
Cette quantité d'oiseaux dépend en première évidence de 
l'état physionomique de la végétation forestière, c'est-à-dire du 
degré de développement et de l'arrangement des arbres dans 
l'espace. Cette constatation semble très largement valable pour les 
oiseaux forestiers (outre les travaux cités dans le texte, cf Brewer, 
1958; Klopfer, 1963 et 1967; Pikula, 1969, etc.). 
Par contre, l'abondance de l'avifaune ne dépend directement 
ni du volume occupé par le peuplement végétal, ni de celui de la 
frondaison ni de leur surface : ces facteurs peuvent sans doute 
influencer l'abondance de certaines espèces (comme c'est le cas 
pour les Dendroica étudiés par MacArthur, 1958), mais ils ne sont 
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pas en corrélation directe avec l'abondance totale des avifaunes 
étudiées ici. Pour s'en convaincre, il suffit de suivre l'évolution de 
la Densité ou de la Biomasse (tableau XIV) en fonction de celle 
de la physionomie du peuplement (figures 2 et 3 et tableaux 1 
et 11), Pour prendre un exemple plus précis, considérons la coupe 
dite de régénérescence qui retire environ les 3/4 des vieux arbres 
du stade F VII, transformant cette futaie sub-climacique aux 
frondaisons épaisses et continues en un boisement aéré. Non seu­
lement l'avifaune ne diminue pas à la suite de cette intervention, 
mais son abondance totale augmente notablement (on passe de 
56 couples/10 ha en F VII à 69 en FR) ! Cette diminution du 
volume de feuillage s'accompagne en effet de deux phénomènes: 
1°) beaucoup d'espèces conservent la même abondance dans les 
deux stades ; ce sont surtout les Mésanges bleue et charbonnière, 
le Grimpereau, !'Etourneau, dont les IKA obtenus ne diffèrent pas 
significativement. L'indifférence que montrent ces espèces à l'égard 
du volume des frondaisons et du nombre des troncs montrent 
qu'elles sont présentes « à saturation » dans la vieille Futaie ; il 
est probable que les possibilités d'alimentation et de nidification 
y dépassent largement leurs exigences, et que le facteur limitant 
leur abondance est, dans ce cas, d'une autre nature (probablement 
d'ordre territorial, McNeil, 1960). 2°) de nouvelles espèces envahis­
sent le biotope dès que la coupe a ouvert le peuplement, et elles 
représentent une forte abondance (Pouillot véloce, Fauvettes, Pipit 
des arbres, Loriot...). Les réactions des oiseaux aux caractères 
physionomiques du peuplement sont donc déterminées avant tout 
au niveau spécifique et leurs diverses combinaisons expliquent 
les variations des abondances « totales » des avifaunes. Notons 
que ces conclusions vont à l'opposé de celles de McNeil (1969) et 
Souvairan (1967 et à paraître), qui établissent dans les forêts du 
Québec et dans un bocage de Bourgogne, une corrélation positive 
entre la Densité des Passereaux nicheurs et le volume de la 
végétation ligneuse. Il faut donc pour l'instant se garder d'extra­
poler leurs affirmations ou la nôtre, tant les facteurs qui règlent 
le niveau d'abondance d'une avifaune sont nombreux et intriqués. 
Une autre hypothèse serait de supposer que l'évolution de la 
quantité d'oiseaux nicheurs reflète celle de la productivité générale 
du milieu, que nous ne connaissons pas. Elle est peu vraisemblable 
car, en l'absence de données sur l'évolution des peuplements ento­
mologiques dans les successions forestières, on peut toutefois 
remarquer que la masse totale des feuilles ne semble pas du tout 
évoluer comme celle des oiseaux ; les comptages de feuilles à 
l'unité de surface que nous avons effectués par des méthodes 
simples (évaluation sur pied et récolte automnale dans des pla­
teaux) ne font que confirmer ce que l'on sait par ailleurs sur ce 
sujet : la quantité totale de feuilles augmente pendant les toutes 
premières années des successions puis se stabilise rapidement 
quand la couverture du feuillage est complètement refermée, pour 
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rester pratiquement identique à elle-même jusque dans les vieux 
peuplement (cf les courbes données par Duvignaud, 1967, pour 
une hêtraie danoise et Ovington, 1965, pour un bois de pins). 
Puisque ni le volume de la végétation ni la quantité de 
matière verte ne semblent capables de fournir une explication 
globale des varia tians de la biomasse d'oiseaux, c'est que celles-ci 
dépendent avant tout des caractères qualitatifs du peuplement, qui 
satisfont plus ou moins complètement, à un stade évolutif donné, 
les exigences des diverses espèces : 
- dans un premier temps, les successions sont favorables aux 
espèces exigeant de l'herbe ou des buissons, et/ou des formations 
ouvertes ; elles sont nombreuses et représentent une biomasse 
importante. C'est la phase à Sylviidés dominants, correspondant 
au premier maximum d'abondance. 
- dans un deuxième temps, les buissons sont devenus de 
jeunes arbres que les espèces précédentes ne peuvent plus habiter, 
étant donné leurs adaptations .Les espèces du climax commencent 
à s'y installer, mais en très faible abondance. Par ailleurs, très 
peu
· 
d'espèces y trouvent leur optimum (Rouge-gorge et Tourte­
relle des bois seulement). Il en résulte une abondance totale très 
faible donnant le creux de la courbe évolutive. Nous avons dit que 
seuls les Turdidés restent abondants à cette phase. 
- dans un troisième temps, les arbres sont plus espacés et 
atteignent un grand développement ; ils fournissent beaucoup de 
bois mort et de nombreuses cavités de nidification. Les espèces 
déjà présentes aux stades précédents deviennent (à l'exception du 
Rouge-gorge et de la Tourterelle) très abondantes (phase à Paridés 
dominants) et d'autres y font leur apparition : Pics mar et épei­
chette, Etourneau, Rouge-queue à front blanc ... L'abondance totale 
de l'avifaune atteint ainsi son maximum final. 
Le minimum de la partie centrale des courbes évolutives 
résulte donc d'une désaffection de la plupart des espèces pour ces 
perchis monotones d'arbres sains. Ce milieu se trouve « entre deux 
faunes » : celle des buissons et celle du climax, qui abritent toutes 
deux des avifaunes abondantes, du fait que les optimums des 
espèces se situent pour la plupart au début ou à la fin des succes­
sions mais pas dans leur partie centrale. 
On peut toutefois se demander pourquoi les oiseaux montrent 
une telle désaffection pour les peuplements d'âge moyen. Certes 
les sites de nidification y sont rares (absence de buissons et peu de 
cavités dans les troncs) et le milieu très homogène, mais on peut 
penser que cette explication est surtout valable dans l'immédiat, 
étant donné les adaptations morphologiques et éthologiques dont 
sont marquées les espèces de notre faune. Certaines espèces sont 
parfaitement capables de nicher avec succès au sol (Rouge-gorge) 
ou sur les arbres (Pinson, Gros-bec,. .. ), et le seul facteur « sites 
de reproduction » ne nous semble pas pouvoir expliquer, à longue 
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échéance, la faible abondance constatée dans ce type de milieu 
dans les forêts étudiées ici et aussi ailleurs (Lack, 1954, p: 147). 
Nous pensons qu'intervient aussi l'histoire évolutive des forêts 
étudiées et de leurs oiseaux. Il semble en effet que les peuplements 
uniformes d'arbres jeunes constituent un milieu tout à fait arti­
ficiel, imposé depuis peu à certaines parties de nos forêts par les 
forestiers, et qui ne couvrait jamais de grandes étendues dans les 
forêts climaciques où les oiseaux de notre faune ont poursuivi leur 
évolution. Du fait des adaptations ainsi acquises, ces espèces 
se montrent donc maintenant peu aptes à exploiter un tel biotope, 
au contraire des derniers stades des successions, qui constituent, 
comme nous l'avons dit, un biotope probablement voisin du climax. 
Quant aux jeunes stades initiaux, nous avons vu que leur abon­
dance n'est pas le fait des espèces du climax (figure 13) mais 
résulte d'un apport important d'espèces liées aux buissons ou aux 
espaces découverts. On peut penser que ces espèces ont évolué 
pour la plupart dans des milieux écologiquement et géographique­
ment éloignés de la vieille forêt climacique et se sont installées 
récemment dans les forêts étudiées, quand les défrichements leur 
ont offert des surfaces suffisantes de formations végétales ouvertes. 
Cette avifaune est temporaire dans la succession, mais aussi sur 
le cycle annuel, puisqu'elle comprend surtout des espèces migra­
trices (figure 15). Elle regroupe un ensemble hétérogène d'espèces 
probablement originaires soit de milieux arbustifs bas de la région 
méditerranéenne (Heim de Balsac, 1934, pour le genre Sylvia), soit 
de biotopes du type lande (Linotte, Bruant jaune, Traquet pâtre, 
Busards ... ) ou marais (Bruant des roseaux, Canard colvert), soit 
encore de milieux montagnards ou nordiques (Mésange boréale, 
Bouvreuil, Accenteur mouchet). 
Il est remarquable· que la plupart des successions forestières 
pour lesquelles nous disposons de dénombrement ornithologiques 
montrent des courbes évolutives de l'abondance totale à deux 
maximums séparés par un minimum, comme celles de cette 
étude (Ferry, 1960 ; Haapanen, 1965; Johnston et Odum, 1956 ; 
Lack, 1939 ; Pikula, 1967). Qui plus est, Wetzel (1958) obtient une 
courbe très semblable à celle de notre Futaie en dénombrant une 
population de micromammifères d'Amérique du Nord au long 
d'une succession naturelle. La concordance de ces résultats obtenus 
en des régions diverses pour des groupes zoologiques différents 
plaide· en faveur de l'explication d'ordre évolutif proposée ci­
dessus. 
Cc caractère hétérogène de l'avifaune étudiée, que l'on 
retrouve dans bien d'autres faunes (Mayr, 1965), aide à expliquer 
que l'abondance des oiseaux nicheurs soit plus forte dans tous 
les stades dont le peuplement végétal est hétérogène (TSF et FR) 
que dans les autres (F 1 à VII). Les premiers sont en effet suscep­
tibles de convenir d'une part à des espèces « du climax » et 
d'autre part à celles des stades initiaux : la Diversité s'y trouve 
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donc augmentée, et par là (cf supra), la Densité et la Biomasse. 
La compénétration d'habitats différents est de plus connue pour 
produire un effet de lisière (cf supra) qui accroît l'abondance des 
oiseaux (Dierschke, 1955 ; Enemar, 1966 ; Johnston, 1947; Martin, 
1960 ; Œlke, 1968). La corrélation que nous avons trouvée entre 
!'Abondance totale et la Diversité est en grande partie la traduction 
chiffrée de ce phénomène. 
En conclusion, les variations de la quantité totale d'oiseaux 
nicheurs observées dans les deux successions semblent dues essen­
tiellement à l'action combinée de deux facteurs qui sont : 1) le 
degré d'hétérogénéité du milieu, qui agit sur l'abondance par le 
jeu de la diversité, 2) la physionomie des végétau.r ligneux, les 
buissons et les vieux arbres étant favorables et les jeunes arbres 
défavorables aux espèces qui constituent l'avifaune de nos régions. 
Le premier de ces facteurs explique que l'abondance des oiseaux 
soit plus forte dans le Taillis-sous-futaie que dans la Futaie, et 
aussi qu'elle décroisse régulièrement d'un bout à l'autre de cette 
succession du TSF, en accord avec l'action des facteurs naturels 
qui homogénéisent ce milieu au fur et à mesure de sa croissance. 
Le second facteur intervient surtout pour donner à la courbe 
évolutive de chaque succession la forme « à deux maximums » 
que nous avons décrite et qui semble une caractéristique générale 
des successions forestières, au moins en ce qui concerne les oiseaux. 
RESUME 
Deux types de successions écologiques se développent cycli­
quement dans les massifs forestiers du Querceto Carpinefum 
primulelosum de Bourgogne selon l'exploitation forestière en 
Futaie ou en Taillis-sous-futaie. Nous avons dénombré pendant 
9 ans les Passereaux, Picidés et Colombidés nichant dans les 
divers stades évolutifs des deux successions. Les dénombrements 
furent effectués par la méthode des IKA couplée avec celle des 
plans quadrillés, sur 185 échantillons répartis au sein de quelques 
grands massifs représentent une surface de 6 000 hectares de 
biotope homogène. 
1) Les espèces nicheuses sont, pour la plupart, extrêmement 
sensibles à la physionomie du peuplement végétal, telle que la 
déterminent le mode d'exploitation et l'âge de la forêt, à tel point 
que peu d'entre elles se montrent capables d'habiter une succession 
d'un bout à l'autre de son évolution. 
2) Les dénombrements spécifiques nous montrent des espèces 
qui ont un preferendum temporaire à un des stades évolutifs et 
d'autres qui augmentent progressivement jusqu'au climax. Au 
sein de chaque groupe phylétique on voit comment les espèces 
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évitent la concurrence en ayant soit des optimums différents soit 
des limites de tolérances différentes. 
3) Beaucoup d'espèces montrent ainsi une préférence pour
les jeunes stades initiaux buissonnants (phase à Sylviidés domi­
nants) et beaucoup d'autres pour les vieux boisements sub-clima­
ciques (phase à Paridés dominants), mais très peu trouvent leur 
optimum dans les hauts buissons ou perchis intermédiaires. 
4) Ces préférences spécifiques font que l'abondance totale
de l'avifaune évolue selon une courbe à deux maximums séparés 
par un minimum. Ces deux maximums sont dus respectivement 
à une auifaune exogène, qui a pu pénétrer nos régions récemment 
à la suite des défrichements et qui conserve un caractère migra­
teur, et à l'auifaune endogène sédentaire qui a évolué sur place 
dans le climax des forêts étudiées. Les stades intermédiaires, 
créés artificiellement par l'homme, sont trops récents et éphé­
mères pour avoir permis l'adaptation d'une faune qui leur soit 
propre et ne conviennent bien à aucune des deux autres faunes. 
5) Le nombre d'espèces nicheuses évolue parallèlement à 
l'abondance totale et il y a une corrélation positive très étroite 
entre ces deux caractéristiques des avifaunes. 
6) La taille moyenne des oiseaux nicheurs augmente du 
début à la fin des successions. 
7) Les avifaunes des deux successions, très différentes au 
début, montrent de plus en plus de points communs au cours de 
leur évolution jusqu'à se trouver presque identiques aux derniers 
stades, où elles représentent une avifaune probablement voisine de 
celle du climax. 
8) Le facteur essentiel de l'abondance totale semble être 
l'hétérogénéité du peuplement végétal ; les stades les plus riches 
en biomasse sont ceux où la physionomie du peuplement est la 
plus variée, et notamment ceux qui sont capables d'attirer des 
espèces appartenant aux deux avifaunes précitées. 
9) Le sub-climax n'est pas le stade d'abondance ni de diver­
sité maximales. Par contre, c'est le stade où la taille movenne 
des oiseaux est la plus forte et où l'avifaune est la plus sédentaire. 
SUMMARY 
Two types of ecological successions develop in semi-natural 
Q:Uercus pedunculata forests in Burgundy, depending on the type 
of forestry management undertaken : Shelterwood system (evolving 
towards High forest) or Coppice-with-standards system. Counts 
were made over a 9 year period of Passerinre, Picidre and Colum­
bidre breeding in the various stages of bath successions. A transect 
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method (Kilometric Index Abundance) was used, in conjunction 
with mapping plots, in 185 different sample areas chosen within 
a total forest area of 6000 ha. 
1) Most breeding species are greatly influenced by vegetation 
physionomy, as effected by type of exploitation and age of the 
plot. Few species are capable of colonizing an area throughout 
the entire time span of a successional sequence. 
2) Sorne species are favoured by a particular succession stage, 
whilst other species increase in numbers up to the sub-climax. 
Within each phyletic group, competition pressure is lessened by 
the different times at which species numbers are at their optimum 
level and by diff erent tolerance limits to particular successional 
stages. 
3) Many species show a preference for initial low scrub stages 
(Sylviidœ dominant) and still others for late sub-climax stages 
(Paridœ dominant). Very few species reach optimum abundance 
in intermediate high scrub stages (Turdidœ dominant). 
4) The curve of total bird numbers follows a wave like form 
with two peaks of abundance. The first peak is attributable to 
the influx of exogenous, migratory forms which quickly enter 
recently cleared areas. The second peak corresponds to endogenous, 
sedentary forms, living in climax forest areas in the region. 
Intermediary successional stages, between cleared areas and 
climax forest, lack a distinct avi-fauna. 
5) The number of breeding species parallels, with a high 
positive correlation, the total bird number. 
6) Te mean size of breeding birds increases with the age 
of the succession. 
7) The bird populations of the two successions differ greatly 
at the start of the successions, but increase in similarity with 
stand age. In the latter stages of the successions they are practically 
identical. The faunas at that time closelv resemble that associated 
with the climax. 
· 
8) Vegetation heterogeneity is the major factor influencing 
bird abundance. Highest bird biomasses were recorded when 
the physionomy of the vegetation showed its greatest variability, 
thus attracting species belonging to the two groups mentioned 
above (point 4). 
9) ln the sub-climax stage, the mean individual size of birds 
and the proportion of sedentary forms are at their maximal values. 
On the other hand, neither abundance nor diversity are maximal 
in this stage. 
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APPENDICE 
Espèces fréquentant régulièrement les 
massifs forestiers étudiés pendant la 



























Choucas Coleus monedula 
Circaite Jean-le-blanc Circaëtus gallicus 
Corneille noire Corvus corone 
Coucou Cuculus canorus 
Effraie Tyto alba 
Engoulevent Caprimulgus europaeus 







Fauvette à ttte noire Sylvia atricapilla 
Fauvette des jardins Sylvia borin 
Fauvette grisette Sylvia communie 
Geai Garrulus glandarius 
Gélinotte Tetrastes bonasia 
Gobe-mouche gris Muscicapa striata 
Grand contrefaisant Hippolais icterina 
Grimpereau des jardins Certhia brachydactyla 
Grive draine Turdus viscivorus 





























































































Coccothraustes coccothraustes 55 
Héron bihoreau Nycticorax nycticora.x 
Héron cendré Ardea cinerea 
Hirondelle de cheminée Hirundo �ustica 
Hulotte Strix aluco 
Huppe Upupa epops 





Martinet noir Apus apus 
Merle noir Turdus merula 
Mésange à longue queue Aegithalos caudatus 
Mésange bleue Parus caeruleus 
Mésange boréale Parus atricapillus 
Mésange charbonnière Parus major 

















Pie-grièche écorcheur Lanius collurio 
Pigeon colombin Columba oenas 
Pigeon ramier 
Pinson des arbres 














Rougequeue à front blanc Phsenicurus phoenicurus 
Sittelle Sitta europaea 
Torcol Jynx jynx 
Tourterelle des bois 
Traquet pâtre 
Troglodyte 
Verdier 
Streptopelia turtur 
Saxicola torquata 
Troglodytes troglodytes 
Carduelis chloris 
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